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THE PHYSIOLOGICAL PROBLEMS OF TODAY.^ 

If it be true that the fundamental problem of physics is the consti- 
tution of matter, it is equally true that the fundamental problem of 
physiology is the constitution of living matter. 1 think the time has 
come for physiology to return to its fundamental problem. 

Living matter is a collective term for the qualitjc common to all 
living organisms. Comparative physiology alone enables us to dis- 
criminate between the general properties of living matter and the func- 
tions of specific organs, such as the blood, the nerves, the sense organs, 
chlorophyll, qtc. Nothing has retarded the progress of physiology 
and pathology more than the neglect of comparative physiology. Com- 
parative physiology shows that secretion is a general function of all 
living organisms and occurs even where there is no circulation. Hence 
it was a priori false and a waste of time to attempt to explain secretion 
from the experiments on blood pressure. Oxidations occur regardless 
of circulation and it was a priori a waste of time to consider the blood 
as the seat of oxidation. Comparative physiology has shown that the 
reactions of animals to light are identical with the heliotropic 
phenomena in plants. Hence it is a mistake to ascribe such reactions 
as the flying of the moth into the flame to specific functions of the brain 
and the eyes. Sleep is a phenomenon which occurs in insects and 
plants, and it would be a waste of time to attempt an explanation of 
sleep on the basis of phenomena of circulation. The best interests of 
physiology and pathology demand that the systematic development of 
comparative physiology be one of the physiological problems of today. 

May I be pardoned for calling attention to one special field of com- 
parative physiology which I believe to be especially fertile. I refer to 
the field of physiological morphology. I applied this name to the 
investigation of the connection between the chemical changes and the 
process of organization in living matter. Two series of facts allow us to 
connect these two groups of phenomena: (i) the fact that phenomena 
of fermentation lead to an increase in the number of molecules and thus 

3 Delivered at the Ithaca meeting of the American Society of Naturalists, Decem- 
ber 29, 1897. Dr. Loeb's paper is one of seven upon "The i)iological problems of 
today," each speaker being limited to ten minutes. 



bring about an increase of osmotic pressure in the cells, this increase of 

osmotic pressure being the source of energy for the work of growth : 

(2) the facts of heteromorphosis, /'. <f., the possibility of transforming in 

certain animals one organ into another or substituting one organ for 

another through external influences, such as gravitation, contact, light 

etc. 

The exact and definite determination of life phenomena which are 

conimon to plants- and animals is only one side of the physiological 
problem of today. The other side is the construction of a mental 
picture of the constitution of living matter from these general qualities. 
In this portion of our work we need the aid of physical chemistry and 
especially of three of its theories ; stereochemistry, van 't Hoff's theory 
of osmotic pressures, and the theory of the dissociation of electrolytes. 
We know that the peculiar phenomena of oxidation in living matter are 
determined by fermentative processes, and we venture to say that fer- 
mentations form the basis of all life phenomena. It has been demon- 
strated that fermentability is a function of the geometrical configura- 
tion of the molecule. Saccharomyces Cerevisice is a ferment for such 
sugars only as have three or a mutiple of three atoms of carbon in the 
molecule. Among the hexaldoses only 8-glucose, 8-mannose, and 8-gal- 
actose are fermentable, while their stereoisomers are not fermentable. 
Rut the influence of the geometrical configuration goes farther. Voit 
has suggested and Cramer has demonstrated that thereis a farur^aching 
parallelism between the fermentability and assimilation of carbohy- 
drates. Higher animals as well as yeast cells are able to form glycogen 
from such carbohydrates as are fermentable by yeast. The further 
development of these stereochemical relations and their extension to 
proteids and nucleins is another of the problems of physiology which 
will contribute to the main problem, the analysis of the constitution of 
living matter. I believe that the influence of stereochemistry will be 
more or less directly felt in many branches of physiology, in questions of 
heredity, as well as in the theory of space sensations as E. Mach has 
already intimated. 

fa liv-kig organicm e ch o rttical Kll^Ig-y4is- -fTSqucnt l y traniifoimcd iri i Ui 
nimatir r n err ) '" Van 't Hoff's theory of osmotic pressure permits an 
application of the law of conservation of energy to a class of phenom- 
ena to which this law was hitherto inapplicable, namely the phenomena 
of growth, functional adaptation, secretion, absorption and even patho- 
logical processes such as oedema. I'he physiologists who thought that the 
blood pressure determined secretion could not understand why secretion 



took place under a higher pressure than the blood pressure. Compara- 
tive physiology shows that secretion does not depend upon circulation, 
and the theory of osmotic pressure indicates that the osmotic pressure 
in the cells is more than twenty times as high as the blood pressure. 
The work of secretion is done by osmotic pressure and not by blood 
pressure. A prominent physiological chemist has become a vitalist 
because he could not explain why the secretions differ from the blood 
from which he thinks they are formed. He overlooks among others 
the fact that the protoplasm possesses the quality of semi-permeability, 
which means that it allows certain substances to pass through and 
others not. In my opinion the working out of a theory of 
semi-permeability is one of the main physiological problems of the 
day. 

The theory of the dissociation of electrolytes is of fundamental 
importance in the analysis of the constitution of living matter. Phar- 
macology will feel its influence most directly. Everything seems to 
indicate that the specific physiological effects of inorganic acids are 
due to the number of positively charged hydrogen ions in the unit of 
solution, and the specific physiological effects of alkalies to the nega- 
tively charged hydroxyl ions. But the universal bearing of the theory 
of dissociation upon physiology will perhaps be best seen in the 
field of animal electricity. An active element of living matter in ■« 
■atato oiirifefc is negatively electric to its surrounding^ parts. We may 
assume that an acid is formed in the active part and that the passive parts 
are neutral. The positive hydrogen ions of the acid have a much 
greater velocity of migration than the anions. Hence the former will 
diffuse more rapidly into the passive tissue than the anions, and the 
active tissue will remain negatively charged. 

At no time since the period immediately following the discovery of 
the law of conservation of energy has the outlook for the progress of 
physiology appeared brighter than at present. But in order to reap 
the full benefit of our opportunities we must bear in mind that the 
fundamental problem of physiology is the determination of the consti- 
tu-tion of living matter, and that in order to accomplish our task we 
must make adequate use of comparative physiology as well as physical 
chemistry. Pathology, in particular, will be benefited by such a 
departure. — Jacques Loeb, The University of Chicago. 
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(From the Hull Physiological Laboratory of the University of Chicago.) 

Zur Theorie des Oalvanotropismus. 

Von 
Jaeqnes I«oeb and S« S. Maxwell. 



Hierzu Tafel I and 3 Holzschnitte. 



Die ErscbeiDUDg des tbieriscfaen Oalvanotropismus wnrde 
bekauntlich von Hermann entdeckt^); Er fand, dass Froscblarven 
Laebsembryonen und andere Wirbeltbiere „die merkwttrdige Eigen- 
scbaft besitzen, in einem von parallelen Stromf&den durchsetzten 
Troge sich rait dem Kopfe gegen die Anode (antidrom) einzustellen, 
nnd dass die homodrom liegenden znm mindesten eine bestHndige 
Unruhe zeigon; diese Erscbeinung warde als Galvanotropismas be- 
zeichnet*'. Ein Jahr spHter stellte derselbe fest*), „dass die Er- 
scbeinung von einer Einwirkung des Stromes auf das Gentral- 
nervensystem herrttbrt, dass dasselbe durch den aufsteigenden 
Strom dauernd erregt, dureb den absteigenden nicfat erregt, ja sogar 
anscheinend gelSibmt wird, und dass die Larven die erregungsloseste 
Lage instinctm'dssig oder reflectorisch anfsucben". Auf Grund 
weiterer Versuclie ^) kommt dann Hermann zu dem Resultat, ,,dass 
der aufeteigende Strom lebbafte Bewegungcn in Gestalt der ge- 
wObnIichen Locomotion und bei stUrkeren Dichten Scbmerz hervor- 
ruft, der absteigende centrale Functionen unterdrttckt*' . 

Blasius und Schweizerhaben im Anschluss an Hermann 
Versuche an einer grltsseren Zahl von Thierarten angestelit. Sie 
gelangten zu einer Theorie des Galvanotropismus, die darin gipfelt 



1) Pfluger's Archiv Bd. 37. S. 457. 

2) ibid. Bd. 39. S. 44T. 

3) ibid. Bd. 57. S. 391. 

fi. Pfluger, Arohlv f. Phjalologle. Bd. 63. 



1^ Jaoqnes Loeb and S. S. Maxwell: 

dass sie das Centralnenrensystem als einheitliches Ganzes auffassen 
uud die verschiedenen Wirkangen des auf- und absteigenden 
Stromes daranf zurttckfttbren, dass im ersteren Falle das Geliirn 
im Katelectrotonns sicb befinde, im anderen Falle im Anelectro- 
tonas. Bei anelectrotonischem Gebirn mttsse aber LUhmang and 
AufhQren der ReflexUbertragnng stattfinden, bei katelectrotoni- 
scfaem das GegentheiP). Hermann macbt biergegen geltend, 
dass „es docb nicht anf die ftussere Kathode nnd Anode des 
Stromes ankomme, sondern anf die Ans- nnd Eintrittsstellen des- 
selben an den Protoplasmen der wirksamen Gebilde, auf die soge- 
nannten physiologiscben Electroden'^ ^). Danacb wflrde also der 
UQSserlieh hervortretende Galvanotropismns die Resultirende ans der 
polaren Wirknng des Stromes auf alle einzelnen Nervenzellen sein. 

2. Wir woUen im Folgenden fiber die Ergebnisse galvano- 
tropischer Versuche an Erebsen berichten. Diese Versuche zeigen, 
dass die Annafame einer bemhigenden oder gar labmenden Wir- 
knng des absteigenden und einer schmerzhaften des aufsteigenden 
Stromes unrichtig ist Wir finden nUmlich, dass bei An- 
wendung mittel starker 8tr5me, sowohl bei abstei- 
gender wie bei aufsteigender, ja sogar bei transversaler 
Durchstr5mung der Krebse gleichsinnige Aendernn- 
gen der Spannung respekti v e d er Arbe i tie istnng 
associirter Mns kel grnppen auftreten, nnd dass 
diese SpannungsUnderungen bei gonOgender 
Strom stllrke zu typiscben Z wangs s t ell nngen der 
Extremitaten und Zwangslagen des ganzen Thie- 
res ftthreo. 

Unter associirten Muskeln versteben wir aber solehe Muskeln, 
deren Tbatigkeit gleicbsinnige Verscbiebungen des KOrpers resp. 
paariger Org<ine dcsselben berbeifttbrt. So sind beispielsweise der 
Reet. ext. des einen und der Rcet. int. des anderen Auges associirte 
Muskeln. Hat der constante Strom nur eine mittlere Starke^ so 
erfolgen diese Aenderungen der Spannung und Energieentwicklung 
associirter Muskelgruppen in dem Sinne, dass die Bewegung des 
Thieres zur Anode erleichtert^ zur Katbode ersebwert ist. In Folge 
dessen seben wir die Thiere rtickwUrts, vorwarts, ja sogar — wenn 



1) Dieses Archiv Bd. 53. S. 493. 

2) Dieses Arcliiv Bil. 57. S. 405. 
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aucb seltener — seillich suir Anode wandern^ je nacbdeni sie homo- 
droiD) aDtidrotn oder transversal darchstrOmt werden. E s k o m n t 
sozurAnsammlung aller Tbiere an der Anode, 
ohne dass eine einbeitlicbe galvanot ropische 
OrieDtirung der Tbiere voraufginge. Wendet man 
statt der ^mittelstarken' «8tarke' StrOme an, so erreicben die 
SpannuugsUoderungen associirter Maskein in antidromer Einstellnng 
eiuen solcben Grad, dass das Tbier y5llig steif wird. In Fol^e 
dieses Umstandes werden die Lokomotionen unmOglicb. In bomo- 
dromer Stellung kommt es ebenfalls za einer Zwangsstellnng der 
Extremit^ten, aber namentlicb der Scbwanz nnd das Abdomen 
wird nicbt ganz so nnbeweglicb und aueb die Seine sind bei 
gleicher Stromdiebte nicbt ganz so steif, wie in antidromer 
Stellung. Dieser Unterscbied bedingt es, dass in antidromer 
Stellang das Tbier den Eindrnek absolnter Rube macbt, w9.brend 
es in bomodromer Stellung noeb im Stande ist, gewisse Bewegnngen 
anszuftlbren. Es bandelt sieb also nicbt nm scbmerzbafte Erregnng 
in der einen und L'dbmnng in der andern Ricbtung der Durcb- 
str5mung, sondern in beiden FUllen nm gleicbsinnige Spannungs- 
Underungen associirter Muskelgruppen, die je nacb der Ricbtung 
der Durcbstr(5mung verscbiedene Hnskeln ergreifen nnd je nacb 
der StromstUrke einen verscbiedenen Orad erreicben. 

3. Ueber die Methode der Versucbe ist folgendes zu bemerken. 
Der Strom wurde durcb 18—30 Zink-Kobleelemente geliefert. 
In einer Nebenscbliessung befand sicb ein Rbeostat von 0—6000 Obm 
Widerstand. DieWiderstandsanderungen wurden durcb Drebung einer 
sebr leicbtbeweglicben Kurbel ausgefiibrt. Dieser letztere Umstand 
ist von Bedeutung, da es in unseren Versucben nOtbig ist, die 
WiderstandsUnderungen sebr langsam und mit gleicbf&rmiger 
Gescbwindigkeit auszuflihren. Jede rascbc WiderstandsSlnderung 
veranlasst rascbe aufgeregte Lauf- und Scbwimmbewegungen. Die 
letzteren bleiben bei sebr gleicbmUssiger nnd langsamer Wider- 
standsHnderung aus und dttrfen also nicbt a^ls Wirkung der 
danernden DurcbstrOmung aufgefasst werden. Durcb Aendemng 
des Widerstand cs in der Nebenscbliessung wird die StromintensitUt 
in der Hauptscbliessung variirt Die Tbiere befanden sicb in 
einem langen Troge, mit ebenen, parallelen Wanden, dessen scbmale 
Seiten durcb Stanniol- resp. Platinelectroden gebildet waren. Der 
Querscbnitt der Wassermasse im Troge war 1400 [Ijmm. Ein 
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Amperameter im Hanptkreise zeigte die StromstiLrke an. Str(5me 
bis za nngef&br 1 m. a., also bis za einer Dicbte von 0,7 d der 
HermaQD'scben BezeicbnuDgsweise werden bier als „mittel6tarke'' 
StrQme bezeicbnet, . wHbrend als Starke StrOme solcbe bezeicbnet 
werden, deren Dicbte mebr als 0,7 d (bis etwa 2,1 d) betrHgt. 

Unsere Versaehe sind an Palaemonetes, Gelasimus und Astaeus 
angestellt. Palaemonetes und Gelasimus sind marine Krebse. Sie 
vertragen aber den Aufentbalt im Stlsswasser lange genug um za 
galvanotropiseben Versueben mit Erfolg dienen zu kOnnen. Palae- 
monetes kann geradezu als klassisches Versuebstbier f fir diese Zweeke 
empfoUen werden. 



IL Versucbe an Palaemonetes vulgaris. 

1. Um die Ersebeinungen des Galvanotropismns bei Palae-; 
monetes zu verstehen, mttssen wir ein paar Bemcrkungen tlber 
die Mecbanik der Lokomotionsorgane bei diesem Tbiere vorauf- 
schiokeD. Palaemonetes besitzt 5 Beinpaare. Das erste Paar ist 
klein und wenn man das Tbier von oben betracbtet, meist niebt 
siebtbar. Dieses Beinpaar dient lediglicb zum Essen, wird aber 
nidit zum Geben benutzt Das 2. Beinpaar ist gr(3sser und tr'dgt 
Scbeeren. Das 3., 4. und 5. Beinpaar dienen zur Loeomotion. 
Aber die Function dieser letztcn drei Paare beim Geben ist nicht 
die gleicbe. Bewegt sicb das Tbier vorwarts, d. b. gebt es mit 
dem Kopf voran, so wirkt das 3. Beinpaar durcb Zug, das 5. 
Beinpaar durcb Stoss ; d. b. das 3. Beinpaar Icistet Arbeit b&i 
der Lokomotion durcb Contraction der Beuger des 3. Gelenks, das 
5. Beinpaar dagegen wirkt durcb Contraction der Strecker ebcn« 
falls des 3. Gelenkes. Das 4. Beinpaar kann im gleicben Sinne 
wie das 3. oder 5. Paar wirkcn. Bei Palaemonetes wirkt es meist 
wie das 5., bei Astaeus baufiger wie das 3. Beinpaar. Nach 
unserer obigen Definition sind also die Beuger des 3. und die 
Strecker des 5. Beinpaares associirte Muskelgruppen, ebenso deren 
Antagonisten. 

Wir schildem zunaebst die Wirkung mittelstarker StrOme. 

2. Befindet sicb ein Palaemonetes zu Anfang des Versuebes 
in antidromer Stellung, d. b. mit dem Kopf gegen die Anode und 
mit der Medianebene in der Richtung des Stromes, und litest man 
den Widerstand in der Nebenscbliessung sebr vorsicbtig und sebr 
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langsam von Null an stetig znnehmen, so ist die erste dentliche 
WirkQng des Stromes alsbald in einer typischen Stellung der Beine 
sichtbar, die die Stellang wie in Fig. 1 (Tafel I) annehmen. Das 
3. Beinpaar zeigt ein Ueberwiegen der Spannung der Beager 
ttber die: der antagonistiscben Strecker, das 5. Beinpaar zeigt die 
Streckstellnng, d. h. ein Ueberwiegen der Spannang der Strecker 
Hber die der Beager. Die Beuger des 3. and die Strecker des 
5. Beinpaares sind aber wie wir sahen associirte Mnskelgrappen. 
Das 4. Beinpaar nimmt eine Mittelstellung . ein. Das Tbier wird 
also energiscb mit den Beagern des 3. Beinpaares and mit den 
Streckemdes 5. Beinpaares arbeiten k<5nnen, w^brend die Antagonisten 
keiner energischen Arbeitsleistung fdbig sind. Die Mnskelgrappen 
aber, die in diesem Falle die gr(3ssere Energie entwickein kQnnen, 
sind gerade diejenigen, die, wie wir sahen, zar Vorwartsbewegung 
benatzt werden. In der That sehen wir, dass diese Tbiere, so- 
bald siie sich anf einen ^nsseren oder inneren Reiz in Bewegang 
^setzen, die VorwS,rtsbewegang aasfiihren and zur Anode gelangen. 
Sie k5nnen sich aacb in amgekehrter Richtang bewegen, aber 
sie than das nur anter sichtlicher Anstrengang and langsam. 
Von einem La u fen zar Anode ist nar dann die Rede, wenn man 
die Tbiere erregt, z. B. darch rackweise ErhOhang des Wider- 
standes in der Nebenschliessang. 

3. Befindet sich Palaemonetes za Anfang des Versaches in 
homodromer Stellang, d. h. mit dem Eopf gegen die Kathode and 
mit der Medianebene in der Ricbtnng des Stromes, and lUsst man 
wieder den Widerstand in der Nebenschliessang langsam and vor- 
sichtig Yon Null anwachsen, so zeigt sich die Wirkung der Dnrch- 
str5mang wieder in einer Aenderung der Stellang der Beine, die 
alsbald die in Fig. 2. Tafel I gezeichnete Stellang annehmen. Das 
3. Beinpaar wird gestreckt, das 5. gebengt, d. h. das in der Rahe- 
stellung Yorhandene SpannnngSYerh^ltniss der antogonistiscben 
Mnskelgrappen der Beine wird bei homodromer DurchstrQmung so 
abge^ndert, dass nunmehr die Strecker des 3. Beinpaares . stUrker 
gespannt sind and entsprechend mehr Energie entwickein, als die 
Beager, wSlhrend es im.5. Beinpaar nmgekehrt ist. Diese gleich- 
sinnige Aenderung der Spannang and Energieentwicklung der 
associirten Muskelgruppen des 3. and 5. Beinpaares erleichtert die 
Bewegung rOckwarts, wahrend es die Bewegang vorwjlrts erschwert. 
Die Tbiere wandern demgem^ss, wenn sie sich in Bewegung 



12^ Jacques Loeb und S. S. Maxwell: 

setzen, rtickwiirts zur Kathode. Sie kOnnen anch zar Anode 
wandern, aber nar mit Anstrengang und langsam. Von einer er- 
regenden Wirknng des anfsteigenden Stromes isi eben so wenig 
etwas zn bemerken, wie in antidromer Stellang etwas von einer 
lUhmenden oder berahigenden dcs absteigenden Stromes za be- 
merken war. 

4. Hat das Thier zu Beginn des Versuchs eine transversale 
Einstellang, d. b. steht seine Medianebene senkrecht znr Richtnng 
des Stromes, so nehmen die der Anode zugekehrten Extremitftten 
Bengestellang, die der Kathode zugekehrten Streckstellang an, wie in 
Fig. 3 Tafel I. Diese Stellangsftnderung ist bedingt dnrch ein 
Anwachsen der Spannang der Benger fiber die ihrer Antagonisten 
anf der Anodenseite und dnrch ein Anwachsen der Spannnng der 
Strecker fiber die ihrer Antagonisten auf der Kathodcnseite. Der 
Aenderung der Spannnng entspricht eine gleichsinnige Aendernng 
der Energieentwicklnng. Dieser Zustand muss das Thier seitwHrts 
zur Anode fUhren, was man auch wirklich beobachtet. Meist wird 
jedoch die Seitwftrtsbewegnng nicht sehr lange fortgesetzt, da das 
Thier frtih^r oder spHter sich in die Richtnng des Stromes stellt, 
hHufig antidrom, gelegentlich auch homodrom und so znr Anode 
wandert. 

Man sieht also, dass in antidromer, homodro- 
mer und transversaler Durchstr5m ung das der 
Anode zugewendete Beinpaar res p. die Beine 
auf der Anodenseite in Beugestellnng gerathen, 
das derKathode zugekehrte Beinpaar resp.die 
Beine anf der Kathodcnseite in Streckstellung. 

Jede andere Stellung des Thieres kann als eine Zwischen- 
stellung zwischen zwei der erwS,hnten drei Hauptstellnngen aufge- 
fasst werden und dementsprechend wird auch die Spannnng der 
ExtremitSitenmnskeIn dnrch den Strom geEndert. Die Folge dieser 
Wirknng des Stromes ist eine Ansammlung der Thiere an der 
Anode, ohne dass es zu einer einheitlichen Orientirung derselben 
kommt. An der Anode angelangt, pressen die Krebse ihren 
K5rper so dicht wie m5glich an dieselbe, so dass sie dann meist 
eine transversale oder schrUge Stellung gegen den Strom einnehmen. 
Als Transversalgalvanotropismus darf man das aber nicht be- 
zeichnen, da diese Einstellung nie in der Mitte des Strombettes 
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herbeigefiihrt wird, sondern uur am Ende, wenn die weitere Fort- 
bewegung der Thiere gehemmt ist. 

5. Ganz ahnlicher Art ist die Einwirkang des Stromes aaf 
die Muskelo der Sebwimmorgane. Palaemouetes kann bekanntiich 
vorwarts and rUckwHrts schwimmen. Das VorwslrtsschwimmeD 
wird dadarch herbeigefiihrt, dass die Abdominalaiihllnge mit 
grOsserer Energie schwanzw^rts bewegt werden als kopfivarts. 
Die Scbwanzflossen kOnnen darch eine energische Streckang des 
Abdomens dabei mitwirkeo. Bei dem Rttekw^rtssehwimmen 
schlagen die AbdomiDalanhUnge mit grosser Kraft kopfw^rts und 
weniger energiseh in der entgegengesetzten Richtung. Dabei 
kQnnen wegen der krUftigen EntwicklaDg der Beuger des Abdomens 
die Scbwanzflossen mit grossem Erfolge verwendet werden, so dass 
das Rttckw'drtsschwimmen viel energiseher erfolgt als das Vorwarts- 
schwimmen. 

Beobachtet man nun einen Palaemonetes von der Seite wHb- 
rend er antidrom einem mittelstarken Strome ansgesetzt ist, so 
sieht man die AbdominalanhUnge und den Schwanz gew5bnlich in 
der Stellung, die Fig. 4, Tafel I veranschaulicht. Die Scbwanz- 
flossen sind stark dorsaIw9,rts gestreckt, die Bauchanh^nge, die 
gewOhnlich direct kopfwSlrts gerichtet sind, sind ziemlich stark 
schwanzw^rts gezogen. Es hat also unter dem Einfluss des Stromes 
die Spannung der Strecker am Abdomen zugenommen, Unter 
diesen Umst^nden muss die Schwimmbewegung vorwarts erleichtert, 
die umgekehrte Bewegung erschwert, resp. ganz unmdglich sein. 

Das Thier kann also leicht zur Anode schwimmen, schwer 
Oder gar nicbt zur Kathode. In bomodromer Einstellung gewUhrt 
das Thier den Anblick von Fig. 5. Das Abdomen ist gebeugt 
und alle BauchanhSlnge sind maximal vorwHrts gerichtet (gebeugt). 
Es tlberwiegt also die Spannang und Energieentwicklung in den 
Muskein, welche die Sebwimmorgane kopfwiirts bewegen. Folglich 
ist das Rttckwartsschwimmen zur Anode in bomodromer Stellung 
erleichtert. Diesen Eflfect sieht man auch in der That eintreten 
und auch Blasius und Schweizer geben an, dass Astacus 
in bomodromer Stellung rflckwarts zur Anode schwimmt. Also 
auch das Abdomen fflgt sich nnserer oben auf- 
gestellten Regel, dass, wenn es der Anode zuge- 
kehrt ist, die Spannung und Energie der Beuger 
daselbst uberwiegt, wenn es der Kathode zuge- 
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kehrt ist, dagegen dieSpannnngUDdEnergie der 
Strecker tlberwiegt 

6. Unsere Versache haben soweit nichts von einer I&bmeDdeo 
Oder beruhigenden Wirknog des absteigendcn and einer aafregen- 
den , schmerzhaften des aufstcigenden Stromcs gezeigt , sondern 
nar gleichsinnige Aendernng der Spannang nnd Energieentwieklang 
assoeiirter Muskelgrappen. Wendet man «8tarke*' Str5me an, so 
wird die Zwangsstellung der ExtremitHten noeh aosgeprAgter. In 
antidromer Stellung werden die Extremitftten vOllig steif, 80 dass 
jede active nnd bis zn einem gewissen Grade anch passive Be- 
wegung derselben unrnQglich wird. Das Abdomen wird gestreckt 
nnd ebenfalls steif. Die Folge ist, dass das Thier sich nicht 
rlihren kann, aber niebt in Folge von LUhmung, sondern in Folge 
des Gegentheib), nSlmlich weil gewisse associirte Muskelgrnppen 
dnrch den Strom maximal gespannt sind, so dass die dnreh reflec- 
toriscbe oder spontane Erregung m5glicben Aendernngen der 
Spannung dagegen zu klein sind. Hermann and die moisten 
anderen Fbysiologen arbeiteten baaptsS^eblicb an jnngen Kanl- 
qnappen, die keine ExtremitHten besitzen and bei denen die 
Spannangszanabme assoeiirter Maskein nicht so anflfSUt, wic an 
den enormen ExtremitSlten der Erebse. Die Tbatsacbe, dass die 
Eanlqaappen im absteigenden starken Strome sicb nicbt mebr be- 
wegten, warde als LUbmang aufgefasst. Die andere M.5glichkeit, 
dass die Kanlqaappen and Fische sicb nicbt bewegen, weil ge- 
wisse Maskelgrnppen maximal gespannt (and deren Antagonisten 
vollig entspannt) sind, wnrde nicbt beriicksicbtigt. 

Bei starken anfsteigenden StrQmen warde die bei mittlerer 
Stromstarke vorbandene Spannungs'dnderang assoeiirter ^ Maskel- 
grnppen ebenfalls verst^rkt and die Folge ist ebenfalls eine der- 
artige Steifigkeit der in Zwangsstellung befindlicben Beine, dass 
geordnete Gebbewegnngen erschwert resp. anm5glicb sind. Aber 
es bestebt docb ein Unterscbied in der Wirknng aaf- and ab- 
steigender StrQme : bei den starken aufsteigenden StrQmen ist das 
Tbier nicbt so voUkomroen nnbeweglicb, wie bei stark absteigenden 
StrOmen. Die Beine sind zwar nur zitternder, wenig wirksamer 
Bewegang fdbig, aber das Abdomen and der Scbwanz bebsllt einen 
Tbeil seiner Beweglicbkeit. Durcb den letzteren Umstand kann 
das Tbier nocb kr^ftige Scbwinimbewegangen rUckwarts znr 
Anode ansfiibren. 
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Vergleicht man im einzelnen die Stellnng der Extremit^ten 
bei mittelstarker und starker Darchstr5mnDg des Thieres, so findet 
man, dass neben der Aendernng in der Spannung der Beuger und 
Strecker, die bei Anwendung mittelstarker Str5me hauptsHcblich 
in Betraebt kommen, bei Anweodung starker StrOme aueh noeh 
die Vorwarts- and RtiekwHrtsbeweger, sowie die Dorsal- and Ven- 
tral wartsbeweger derartige Spannnngsandernngen anfweisen. Da- 
dnrch wird der Anblick, den das Tbier bei Anwendung starker 
Strdme gewSbrt, etwas verscbieden von dem, den cs bei Anwen- 
dung mittelstarker StrOme gewUhrt. 

III. Zur Theorie der durcb den constanten Strom 

bervorgerufenen gleicbsinnigen Spannungs- 

^nderungen associirter Muskeln. 

1. Sucben wir uns Reehenschaft zu geben von dem Zustande- 
kommen der bishcr bescbriebenen Wirkungen constanter Str5me, so 
ist es wobl unbestreitbar, dass sie auf den Einfluss des constanten 
Stromes auf gewisse Theile des Centralnervensystems zurtlckzu- 
ftthren sind. Blasius und Schweizer sowobl wie Hermann 
nehmen das an. Nacb den ersteren Autoren muss das Central- 
nervensystem ftir diese Versuche als ein homogenes Ganzes ange- 
seben werden, und die der Anode ndbere H^lfte wird jedesmal 
in toto in Anelectrotonus, die andere in Eateiectrotonus gerathcn. 
Wir sahen nun, dass stets die Beine auf der Anodenseite des 
Thieres gebeugt, die auf der Kathodenseite gestreckt werden. 
Nun werden aber Spannungs- und Energiezunahme in den 
Muskeln zu erwarten sein, deren Nervencentren im Eateiectrotonus 
sich befinden. Danach ist es also eine Consequenz der Tbeorie 
von Blasius und Schweizer, dass die Beuger der Beine einer 
etwa der recbten Seite des EQrpers von der linken Seite der 
Ganglienkette entspringen, wShrend die Strecker der Beine der 
recbten Seite auf der rechten Seite der Ganglienkette entspringen. 
Die Nerven der Beuger mlissten also einen gekreuzten Verlauf, die 
der Strecker einen ungekreuzten Verlauf haben. 

'2. Nach Hermann kommt es auf die polaren Wirkungen des 
Stromes in jedem einzelnen nervOsen Elemente an. Wir werden aber 
dann die weitere Frage aufwerfen niUssen, welche der verschiedenen 
Bestandtheile eines Elementes ~ ProtoplasmafortsStze, Zellk5rper 
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und Axencylinder — ftlr die galvanotropische Wirkaug wesentlich 
in Betracht kommt. Wir glauben uns flir die ZellkOrper ent- 
scheiden zu mflssen. Die ProtoplasmafortsHtze einer Ganglienzelle 
verlanfen ja in a 1 1 e n Riebtnngen , so dass nieht abzasehen ist, 
wie von bier ans die galvanotropiscben Wirknngen zu stande 
kommen kOn'nen. Der Axencylinderfortsatz dient nnr der Leitnng 
der Erregnng und diese dtirfte bei den von uns benntzten Strttmen 
kaum je gefdhrdet worden sein. So bleibt also nur der ZellkOrper 
ttbrig. Der Einfachheit wegen wollen wir zunftebst nur den Zeil- 
kQrper der motorischen Ganglienzellen in Betraeht ziehen. Ftir 
die mittelstarken Str5me wenigstens ist die Hereinziehung der 
(uns vQllig unbekannten) Empfindungen der Krebse ttberflttssig, da 
wir es bier nnr roit den gleichsinnigen Spannungs&nderungen 
associirter Muskelgrnppen zu tbun baben. Aucb fttr starke StrOme 
reiebt die Annabnie, dass die Wirkung des Stromes lediglich eine 
motoriscbe sei, aus. 

Wir werden aber dann annebmen mtlsseny dass, wenn der 
ZellkOrper eines motoriscben Nervenelementes im Anelectrotonus 
ist, die Spannung des zugeb5rigen Mnskelelementes abnimmt, 
dass, wenn der Zellkdrper im Kateleetrotonus ist, die Spannung 
zunimmt. Es ist ferner klar, dass fUr die galvanotropiscbe 
Wirkung nur die Orientirung der ZellkOrper, niebt aber ibre 
L a g e im Centralnervensystem in Betracbt kommt. 6 1 e i c b 
orientirte Neurone werden stets gleiebsinnig 
vom Strome erregt werden. 

3. Unter diesen Voraussetzungen mttssen bei transversaler 
Einstellung von Palaemonetes die ZellkOrper der Nervenfasern, die 
zu den Beugern der Beine auf der Anodenseite und zu den damit 
associirten Streckern der Beine auf der Katbodenseite geben, im 
Kateleetrotonus sich befinden. Das wird^beispielsweise der Fall 
sein, wenn die ZellkCrper der Beuge- und Strecknerven die Orien- 
tirung baben, die die Textfigur 1 S. 131 zeigt. Diese Figur stellt 
einen diagrammatischen Quersebnitt dureb einen Krebs dar, der 
transversal durcbstromt ist. Rechts ist die Anode und das Bein 
ist bier flectirt, links ist die Katbode und dort sehen wir das 
Bein gestreekt. In der recbten Hsllfte des Querschnittes sind zwei 
gleicb orientirte birnf&rmige Ganglienzellen eingezeichnet, von denen 
die eine ibren Axencylinder zum Beuger des recbten Beines, die 
andere ibren Axencylinder zum Strecker des linken Beines scbickt. 
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Auf der linkcn Seite befiDden sich zwei symmetrisch zu jenen 
angeordnele ZelleD, deren Axencylinder zu den Antagonisten der 
eben genannten Muskeln gehen. Es sind also in diesem Schema 
die Beugenervcn nngekrcuzt, die Strecknerven gekreuzt. Man sielit 
nan, dass nacb der Hermann'schen Auffassung, wenn der Strom 




Fig. 1. 

von rechts nach links gelit, die ZellkOrper der rechten Seite des 
Querschnitts sich im Kateleetrotonus befinden (was wir durch ein 
Minnszeichen angedentet haben), wiihrend das ihnen zunU,chst be- 
findliche Stlick des Axencylinders die mit + bezeichnete anelec- 
trotonische Strecke des Elementes bildet. Auf der linken Seite 
verhait es sich gerade umgekehrt 

Die Anordnung der Zellen und Fasern, die unser Schema 
wiedergiebt, existirt in Wirklichkeit. E. G. Allen hat dieselben 
gefunden und abgebildet ^). Er beschreibt motorische Zellen, deren 
Axencylinder ungekreuzt verlaufen und mit diesen gleich orien- 
tirte ebenfalls motorische Zellen, deren Fasern eine Strecke weit 
mit denen der ersteren parallel verlaufen, dann urakehren und zur 
anderen Seite gehen. Dass die letzteren zu den Streckmuskeln, 
die ersteren zu den mit den letzteren associirten Beugemuskeln 
gehen, schliessen wir aus Versuchen, die wir im n'dchsten Abschnitt 
schildern werden. 

Bei antidromer Einstellung des Krebses mttssen sich die 
Zellk^rper der zu den Beugemuskeln des 3. Beinpaares und den 
mit diesen associirten Streckmuskeln des 5. Beinpaares gehenden 
Nerven im Kateleetrotonus befinden. Das ist der Fall , wenn die 
betr. Neurone die Orientirung haben, die in der Textfigur 2 dar- 
gestellt ist. Dabeisetzen wir wieder voraus, dass die Beugenervcn 
ungekreuzt, die Strecknerven gekreuzt verlaufen. 



1). Studies on the Nervous System of the Crustacea. Journ. Mic 
See. Vol. 36, p. 461. 
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In bomodromer Einstelluni]^ mlissen die ZellkOrper der Nerven 
die die Strecker des 3. and die mit diesen associirten Beugcr des 
5. Beinpaares innerviren, ini Katelectrotonns sieh befinden. Das 
ist der Fall, wenn diese Elemente die in Textfignr 3 gegebene 
Orientirung baben. Aaeb bierbei laufen die Benger ungekrenzt, 
die Strecker gekreuzt. 

Es ist klar, dass das in Textfignr 2 und 3 gegebene. Schema 
aucb gleichzeitig das der Textfignr 1 involvirt, wenn wir annehmen, 
dass die Nervenzellen der Medianebene des Thieres nicht parallel ver- 
lanfen, sondern mit ihr einen Winkel Ton etwa 45® bilden, was 
wir, wenn auch in geringerem Grade, in den Zeichnnngen anzu- 
denten versncht baben. Da aber nicbt alle Nerenzellen parallel 
verlaufen, so ist anch kaum anznnehmen, dass bei galvanotropiscben 
Versucben alle Nenrone gleicb stark electrotonisirt sind. 



+ 





+ 

Fig. 2. Fig. 3. 

Ueber die Orientirung der Neurone der Sebwimmorgane 
k5nnen wir nns kurz fassen. Nur Bewegung kopf- und scbwanz- 
warts ist bier m5glich. Im ersteren Falle findet Beugung, im 
zweiten Streckung des Abdomens statt. Bei antidromer Einstellung 
wird das Abdomen gestreckt. Die Neurone der Strecker des Ab- 
domens mtlssen also dieselbe Orientirung baben, wie die der 
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Strecker des 5. Beinpaares (siebe Textfigur 2), das, wie wir 
sahen, bei antidromer Darchstr5mnng des Krebses aach gestreekt 
wird. Die Nenrone der Beuger des Abdomens mtissen aber, da 
sie bei homodromer DarchstrOmang erregt werden, die entgegen- 
gesetzte Orientirung haben, nUinlicb wie die der Beager des 
5. Beinpaares (Textfigur 3), deren Nervenzellen ja aach, wie wir 
sahen, in homodromer Einstellung erregt werden. 

Nun lehrt aber niebt bloss derBrondgees t'sche Versueh, 
sondern aach die alltHgliche Erfahrang, dass der Erregangszustand 
der sensiblen Elemente nnserer gesammten K5peroberflllche den 
Tonus unserer Muskeln wesentlich mitbestimmt. Es ist desbalb 
wabrscbeinlich, dass neben dem electrotonischen Zustand der moto* 
rischen ZellkOrper auch der der sensiblen berttcksiehtigt werden 
muss. Da aber ein nnd derselbe Strom durch die directe Electro- 
tonisirung der ZellkOrper der motorischen Nerven die Spannung 
der Muskeln stUrker beeinflnssen muss, als durch die indirecte, 
vermittelst des Electrotonus der Zellk5rper der sensiblen Nerven, 
so ist es klar, dass auch bei Mitberticksichtigung des Electrotonus 
der Zellkorper der sensiblen Nerven unsere Erwa^gungen der 
Hauptsache nach bestehen bleiben. 

Noch einen anderen Umstand kOnnen wir nunmehr klarer be- 
stimmen. Die Zwangsstellung eines Beines in bestimmter Stellung, 
z. B. der Beugestellung, kann auf dreierlei Weise zu Stande 
kommen. Erstens durch Zunahme der Spannung der Beuger allein, 
zweitens durch Abnahme der Spannung der Strecker allein, drittens 
durch beide UmstUnde zusammen genommen. Nach dem Vorauf- 
gegangenen kann nur die dritte MOglichkeit die allein richtige 
sein, da ja, wenn die ZellkOrper der Beugenerven eines Beines im 
Katelectrotonus sind, die Zellk5rper der Strecker desselben Beines 
im Anelectrotonus sich befinden mttssen. Wir werden im naehsten 
Abschnitt zeigeU; dass die Annahme von Blasius und Schweizer 
auf Schwierigkeiten stOsst. 

IV. Versuche an Gelasimus pugnax. 

Wir sahen , dass nach der Tbeorie von Blasius und 
Schweizer bei Palaemonetes die Nerven der Beuger der Beine 
gekreuzt, die Nerven der Strecker der Beine dagegen ungekreuzt 
verlaufen mtissen. Wir suchten diese Annahme bei Palaemonetes 
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dadurch zu priifen, dass wir es unternabmen , die Ganglien, aas 
denen die Beinnerven entspringen, der Lftnge nacb zu spalten. 
Wir gelangten bei Palaemonetes nicht znm Ziele, weil das Tbier 
durcb deo Blutverlust za sebr Hit. Dagegen batten wit bet Gela^ 
simus pugnax besseren Erfolg. Znnftcbat wdlen wir zeigen, dass 
Gelasimus pugnax sicb galvanotropiseb &bnlicb Terh&lt, wie Palae- 
monetes, so dass wir yon jenem anf diesen scbliessen dttrfen. 

Gelasimtts bewegt sicb nor darch seitlicbe ProgressiTbe- 
wegnngen fort Unter dem Einfluss einir transversalen Durcb- 
str5mung mit einem constanten Strom werden, wie bei Palaemonetes, 
die Beine auf der Anodenseite mebr flectirt, die 
aafderKathodenseitemebrgestreckt als in nor- 
maler Stellung. Entsprechend wandert dieses Tbier ancb, wie 
Palaemonetes zur Anode, aber seitwHrts, was bei Palacmonetes ja 
aucb gelegentlich vorkommt 

Bringt man einen Gelasimus in antidrome Stellung, so werden 
die Yorderen Beine mebr flectirt und ansserdem nocb vom nnd 
ventralwHrts geroUt. Der letztere Umstand bringt es mit sicb, 
dass der Kopf erboben wird und dass das Tbier die Stellung an- 
nimmt, die es im Eampfe hat nnd der es wobl seinen Namen 
verdankt. Von einer Lahmung oder Berubigung ist keine Rede, 
es sei denn, dass man das Erstarren des EOrpers in einer Zwangs- 
stellung als Rubezustand bezeicbnen will. 

In bomodromer Stellung sind die Vorderbeine weniger als 
normal gebeugt und mebr dorsalwarts gestreckt, wUbrend es bet 
den hinteren Beinen umgekehrt ist Die Beugung tritt bier sebr 
stark bervor. Bei der resultirenden Zwangsstellung ist der Kopf 
niedergebeugt und der Hinterk5rper erboben. 

Bei Gelasimus war es relativ leicht, die Tboracalganglia, von 
dem die Beinnerven entspringen, der Lange nacb zu spalten obne 
das Leben des Tbieres unmittelbar zu geHlbrden. Unmittelbar 
nacb der Durchsehneidung nahmen die Beine auf beiden Seiten 
dauernd eine ausgesprochene Beugestellung an. Das beweist, d^ss 
die Nerven der Beugemuskeln ungekreuzt verlaufen, dass da- 
gegen die Nerven der Strecker wenigstens zum Theil bei diesem 
Versuche durchscbnitten warden und dass es so zu einer Spannungs- 
abnahme der Strecker und Ubertriebenen Beugestellung kam. Nacb 
der Theorie vonBIasius undSchweizer hUtte das umgekehrte, 
nUmlicb Streckstellung eintreten mtissen. Nun k(5nnte man alien- 
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falls aach einwenden, dass die Beugernerven darchschnitten waren 
and dass die forcirte Beugestellung Folge einer Reizung der Beu- 
gung von der Wunde war. Urn das zu prUfen, setzten wir die so 
operirteu Thiere der Wirkung einer transversalen Durch8tr()mung 
aus. Waren die Nerven der Strecker intakt und die Nerven der 
Beuger durchschnitten gewesen, so hatte die Wirkung des Stromes 
in einer Streckung, nicht aber in einer Beugung besteben k<5nnen. 
Es trat aber niemals eine Strecknng oder aucb nar Abnabme der 
Beugnng ein, sondern meist das Gegentheil : Zanabme der Beugung 
auf einer Seite, wenn wir uns recht entsinnen, der Anodenseite; 
wir haben es leider versaumt, diesen letzteren Umstand in unseren 
Anfzeichnungen zu erwabneu. Es sebeint danach, dass die Her- 
mann 'sebe Vorstellung den Vorzug verdient, obwobl die Tbeorie 
yon Blasius und Schweizer nocb niebt widerlegt ist. 

V. Versuche am Flusskrebs. 

Die Versucbe am Flusskrebs stimmen im Wesentlicben mit 
denen an Palaemonetes und Gelasimus Uberein, nur verlaufen bei 
Astacus die Erscheinungen nicht ganz mit der Scbablonenhaftigkeit, 
die fttr Palaemonetes characterisirt ist. Aber aucb beim Flusskrebs 
sehen wir, dass bei mittelstarken StrQmen gleicbsinnige Spannungs- 
andernngen associirter Muskelgruppen und b^ufig aucb als Folge 
biervon Bewegung zur Anode, vorwarts sowohl wie rUckwarts 
eintritt, wllbrend , von einer einheitlicben galvanotropiscben 
Orientirnng nicht die Rede sein kann. Doch siebt man aucb ge- 
legentlich beim Flusskrebs, dass ein Thier sich bei homodromer 
DurchstrOmung bemilht, in antidrome Einstellung zu gelangen; 
wir wollen aber nicht verschweigen, dass wir aucb das Umge- 
kebrte beobacbteten, dass ein antidrom durchstromter Froseh sich 
homodrom einstellte. Dass Krebse auch rtickwarts zur Anode 
schwimmen, haben tibrigens auch Blasius und Schweizer be- 
obachtet. Die associirten StellungsRuderungen der Extremitaten 
bei Anwendung von mittelstarken Str5men sind bei Astacus, von 
ncbensEchlichen Unterscbieden abgesehen, die gleichen, wie bei 
Palaemonetes, nur dass sie dort nicht so scb^n hervortreten wie 
hien Das Verhalten von Astacus gegen starke Str5me ist durch 
die drei nach Photographien lithographirten Fig, 6, 7 und 8, Tafel I 
erkenntlieh; die Photographien sind von Miss Welch bei ein- 
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gefaenden Versnchen fiber den Galyanotropismas des Flosskrebses 
ttber die sie spiUer berichten wird, angefertigt worden. Dieselben Bind 
keineswegs MomentaafQahnien, sondern dnrch eioe Exposition von 
8^' gewonnen wordeo. Dieser Umstand Ittsst znr Geottge erkennen, 
dass bei starken Strttmen die Aufregnng des Krebses in bomodromer 
Stellong nicht sehr stark sein kann, sonst wftre es eben nicbt 
mdglich gewesen, ibn in dieser Stellang zn photographiren. Diese 
Pbotographien zeigen non ebenfalls anfs dentlichste, dass wir 
es bei antidromer, bomodromer and transversaler 
Durcbstr5m an g mit cba racterist ischen Zwangs- 
stellnngen der Eltremitftten, des Abdomens nnd 
anch der Augenstiele zn than baben. 

In antidromer Stellang (Fig. 6) sind bei starken StrOmen die 
Augenstiele iiach vorn geriebtet, die ScbeerenanhUnge flectirt and 
nach vorn geriobtet and das Gleicbe gilt fUr die Beine mit Ans- 
nabme des letzten Paares, das mehr gestreckt ist. Das Abdomen 
ist gestreckt, die Scheeren sind geschlossen. Im allgemeinen ist 
in Folge der Stellang der ExtremitHten and des Schwanzes der 
Kopf erhoben. Das Thier liegt vOllig ruhig, nicht weil es gel&bniit 
ist, sondern weil die Bewegungsorgane vttllig 
steifsind. Si e Icisten nUmlich anch einer passiven 
Bewegang einen ganz erbeblicben Widerstand. 
Aach aof Bertlhrnng reagirt das v5Hig steife Thier nicht. 

In bomodromer Einstellnng (Fig. 7, Tatel I) sind bei starken 
Str5men die Augenstiele horizontal (divergent), die Scheerenbeine 
sind gestreckt and desgleichen die folgenden drei Reinpaare, nur 
das letzte ist flectirt. Die Scheeren sind offen. Dass diese 
Stellang der Scheeren eine Zwangsstellnng ist, kann man leicht 
feststellen, wenn man dieselben zn schliessen versncht. Man st(3sst 
dabei auf einen erbeblicben Widerstand. In derselben Wcise kann 
man sich da von ilberzeagen, dass die Beine in Zwangsstellnng 
sind. Das Abdomen ist gebeagt, aber nicht starr, and darch die 
ThUtigkeit der Beuger des Abdomens kann das Thier anch bei 
starken StrQmen darch Rackw^rtsscbwimmen znr Anode gelangen. 
Infolge der Stellang der Beine liegt der Kopf tiefer als das Ab- 
domen, gelegentlich steht das Thier fast senkrecht im Wasser mit 
dem Eopfe nach unten. Diese Zwangslage ist (wie in antidromer 
Lage) hanptsEchlich darch Stellangstodernngen der Extremitaten 
in der dorsoventralen Ebene bedingt, aaf die wir bier nicht nfther 
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eingehen, da Miss Welch diese Ginzelheiten in ihrer Arbeit ein 
gehender schildern wird. 

Die Fig. 8, Tafel I, welche die Zwangsstellang der Eitremi- 
t&ten des Krebses bei transversaler DarchstrOmuDg wiedergiebt, ist 
characteristisch in Bezug aaf die Stellung der Scheerenbeine. Anf 
der Anodenseite ist diese ExtremitU,t gebeugt, auf der Kathoden- 
seite gestreekt. Im Uebrigen ist die Stellung der Beine nieht 
recht zu erkennen, weil der Krebs auf der Seite liegt und zwar 
auf der Eathodenseite. Diese Zwangslage tritt bei transversaler 
Durcbstr5niung mit starken Str5men haufig ein. 

Es lassen so alle drei Photographien erkennen, dass mit 
jeder der drei HauptdurchstrQmungsricbtungen typisebe Zwangs*- 
stellungen des Abdomens und der Extremitftten und Zwangslagen 
des ganzen Thieres verknfipft sind, die unserer Ansicht nach das 
Wesentliche in alien galvanotropiscben Versuehen sind. Ein Ver- 
gleich der drei Photographien mit den Fig. 1, 2 und 3 lasst auch 
erkennen, dass im ersteren Falle also bei Anwendung von stUrkeren 
StrOmen mehr Mnskelgrnppen Spannungsllnderungen erleiden, als 
bei Anwendung mittelstarker Str()me. Der Anblick der Tbiere ist 
demgemass etwas verschieden. Dass nicht bloss in den Extremi- 
tS.tenmuskeln, sondern in alien Muskeln des KQrpers associirte 
Spannungs9.nderungen herbeigeitibrt werden , ist logischerweise 
nicht zu bezweifeln, nur sind dieselben in den unbeweglichen 
E5rpertheilen naturgemSlss nicht ohne weiteres zu erkennen. 



VI. Vergleich der galvanotropiscben Erscheinungen 
beiKrebsen mit denen bei Wirbelthieren undProtozoen. 

1. Wir kommen nun zu der Frage, in wie weit die galvano- 
tropiscben Erscheinungen bei Krebsen mit denen bei Wirbelthieren 
und Prolf>zoen flbereinstimmen. Nach Hermann und alien 
ahderen Autoren soil der absteigende Strom bei hinreichender 
Dichte auf Wirbelthiere 19.hmend und beruhigend wirken. Das 
was diese Autoren wirklich beobachtet haben, ist nur die Un- 
beweglichkeit der Thiere; dass diese Dnbeweglichkeit Folge einer 
LUhmung sei, ist nur erschlossen, nicht beobachtet. Die Krebse 
kommen in antidromer Stellung bei hinreichender StromstHrke 
auch zur Rube, aber eine Prtlfung der Extremitaten der Thiere 
zeigt, dass es sieh nicht um LSlhmung, sondern urn eine extreme 
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Zwangsstellnng der Lokomotionsorgane handelt, die darch gleich- 
sinnige Spannnngs&nderangen associirter Maskelgroppen herbei* 
geflihrt ist Nun sind aber die nieisten galvanotropischen Ver- 
saebe an Wirbeltbieren znfiUlig an beinlosen Formen angestellt 
worden, an denen gleichsinnige SpannnngsHndernngen associirter 
Mnskelgrappen nur schwer erkennbar sind. Dass aber die 
SpannnngB&ndernngen hier nicht fehlen, geht ans Angaben yon 
Bias ins nnd Schweizer ttber die Aenderangen in der 
Stellnng von Flossen bei Fischen nnter dem Einfluss des electrischen 
Stromes heryor. Es ist also kein Grand vorbanden, anzanehmen, 
dass nnsere Befande an Krebsen bei antidromer DurcbstrOmnng 
von denen an Wirbeltbieren prinzipiell verschieden sind. 

2. In bomodromer Stellnng sollen Kaulqaappen nnd Fiscbe 
Unrnbe nnd Zeicben schmerzbafter Erregnng zeigen. Was anch 
bier wirklich beobachtet wnrde waren Schwanzbewegungen. Gerade 
die Sebwanzbewegnngen sind aber aach beim Krebs in bomodromer 
Einstellnng am wenigsten gebindert, w'^brend sieh im Uebrigen 
die ExtremitHten (nnd aach das Abdomen) in einer Zwangsstellnng 
befinden. Der Umstand, dass derartige Zwangsstellnngen bei der 
homodromen Darcbstr5mang von Wirbeltbieren bisher nicht beob- 
achtet sind, dOrfte wieder in der Znfdlligkeit seine Begrttndung 
finden, dass bis jetzt meist nnr beinlose Formen zn diesen Ver- 
sucben benntzt worden sind. Es besteht also anch im Verbalten 
homodrom darchstr5mter Wirbelthiere nnd Krebse aller Wahr- 
scheinlichkeit nach kein principieller Unterscbied. Ob die anf- 
steigende Dnrchstr5mung schmerzhaft ist, die absteigende nicht, 
wie Hermann and die ttbrigen Antoren annehmen, iStost sich 
natiirlicb nicht entscbeiden. Denn wenn aach der starke ab- 
steigende Strom schmerzhaft w^re, so wflrde sich das ja wegen 
des Starrezastandes des motorischen Apparates nicht in Bewegangen 
bemerklich machen k5nnen. 

3. Die galvanotropiscbe Orientirang der Kaulqaappen bei 
starken StrOmen erkl^rt sich durch den Umstand, dass bei auf- 
steigendem Strom der Schwanz thUtig bleibt, wa^hrend er bei ab- 
steigendem Strom starr wird. Die letztere Stellnng wirkt also 
wie eine Falle; sobald die Thiere einmal ans der homodromen 
Stellnng geworfen nnd in die antidrome Stellnng gerathen sind, 
mttssen sie darin verbarren, weil sie den Schwanz nicht mehr 
bewegen kdnnen. Darnm kommt es anch bei hinreichend starken 



Zur Theorie des GalvanotropismiiB. 139 

Str5men nur za einer Orientirang der Kaalquappen in antidromer 
Stellniig, nicht aber zu einer Ansammlang an der Anode. Eine 
ZahQlfenahme vdllig hypotbetischer schmerzhafter Empfindnngen, 
die der anf^teigende Stroni au8l(58en soil nnd die bei absteigendem 
Strom wegfallen sollen, ist also gar nicht nQtbig. 

Auf Krebse wirken StrOme ganz anders: Es kommt, wenn 
liberhaupt Lokomotionen eintreten, zu einer Ansammlang an der 
Anode, aber nicht zu einer einheitlicben Orientirung der Erebse. 
Diese Ansammlung findet nun bei hinreichend starken Str5meo 
nur bei homodromer Durchstromnng (aber auch dann nicht immer) 
statt, in welcbem Falle die Krebse rtickwSlrts zur Anode schwimmen 
k(5nnen. Das sieht wie ein principieller Unterschied im Verhalten 
von Erebsen und Wirbeltbieren aus. Der ganze Unterschied 
rttbrt aber lediglich daher, dass bei Eaulquappen und den bisher 
nntersuchten Fischen der Schwanz in transversaler Richtnng (um 
eine dorsoventrale Axe) sich bewegt, wUhrend bei Erebsen diese 
Bewegung ausgeschlossen und nur eine Bewegung in der dorso- 
ventralen Ebene (um eine transversale Axe) m5glich ist. So milssen, 
wenn Kaulqnappen und Erebse von einem starken Strom homodrom 
durchstrOmt werden, die ersteren durch ihre Schwanzbewegungen 
frilher oder sp^ter aus der homodromen Stellung geworfen und schliess- 
lieh in der antidromen Stellung gefangen werden, da ja im all- 
gemeinen die Bewegungen des Schwanzes nach beiden Seiten wohl 
nicht mit der gleichen Energie ansgeftthrt werden. Die Erebse 
dagegen, bei denen der Schwanz nicht nach rechts und links 
schlUgt, miissen in homodromer Stellung bleiben und da die 
Beuger des Schwanzes, wie wir sahen, in dieser Einstellnng st3.rker 
arbeiten, so mllssen sie rfickw9,rts zur Anode schwimmen. 

Bei schw'Acheren Str5men sammeln sich viele (aber keines- 
wegs alle) Eaulquappen an der Eat h ode, ohne sich hier in be- 
stimmter Weise zu orientiren, die Erebse sammeln sich unter den 
gleichen Umstllnden an der Anode. Bei letzteren Thieren ist, wie / 
wir sahen, diese Erscheinung bedingt durch gleichsinnige Span- 
nungsanderungen associirter Muskelgruppen. Es bleibt zu unter- 
suchen, ob das Verbalten der Eaulquappen sich ebenfalls auf 
Wirkungen des Stromes auf die motorischen Nervenzellen znrilck- 
mhren llUist. 

4. Die Vergleichung der galvanotropischen Erscheinungen bei 
Protozoen mit denen bei Erebsen und Wirbelthieren ist dadurch 
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erschwert, dass bei Protozoen das Pflttger'sche Erregangagesetx 
angeblicb nicht gelten boU. Bekanntlioh bat Kfibne gefondeD, 
dass bei Actinosphaerinm nnter dem Einflnsse des Gonstanteii 
Stromes ein sebr eigentbttmlicher Zerfall der SabstaDz aaf der 
Anodenseite eintritt ^). Aaf der Kathodenseite tritt bei SchliessaQg 
des Stromes eine yorttbergehende Zarfickziebang der Pseadopodien 
ein. K tl b n e bezeicbnet nun jenen Zerfall der Sabstanz als Te- 
tanus und schliesst, die Erreguog finde bet Actinospbaerinm bei 
Stromesschliessnng an der Anode statt, im Gegen»atz zu dem 
Pfl tiger 'schen Gesetze. Nun ist klar, dass es nur eine wiUkttr- 
liche Definition ist, wenn man das Einschmelzen des Protoplasmas 
als Tetanus oder tiberbaupt als Ausdmck einer ^Erregung" be* 
zeicbnet, da unseres Wissens ein derartiger Zerfall der Substanz 
weder im tetaniseben Muskel oder Nerven, noch in den dureh 
bQhere Erregbarkeit ausgezeiehneten katelectrotoniscben Strecken 
derselben naehgewiesen ist. Man kOnnte mit ebensoviel Recbt be- 
baupten, dieser Zerfall des Protoplasmas an der Anodenseite sei 
der extreme Ansdruck derjenigen Verlinderungen, die in allerdings 
viel geringerem Maasse in der aneleetrotoniscben Strecke der 
Nerven und Mnskeln stattfinden und bier die berabgesetzte 
Erregbarkeit bedingen. Zu Gunsten dieser Ansicbt lUsst sieh 
ttbrigens auftthren, dass bei Sauerstoffentziebung und BlausEure- 
vergiftung (wie Loeb gefnnden bat) Paramaecien ebenfalls 
unter einem Zerfall der Substanz zu Grunde gehen. Sauer- 
stoffmangel bewirkt aber , lange genug fortgesetzt, H e r a b - 
setzung der Erregbarkeit nicht ErhOhung. Es ist durob- 
aus denkbar, dass der Zerfall des Protoplasmas an der Anoden- 
seite von Actinospbaerium der Ausdruck einer durch cbemiscbe 
Wirkungen des Stromes hervorgerufenen Vergiftung ist, die in 
scbwUcheren Graden nur zu der aneleetrotoniscben Erregbarkeits- 
abnabme bei coustanter DurchstrQmung fttbrt. So lange die Er- 
hQhung der Erregbarkeit in der aneleetrotoniscben Strecke eines 
constant durcbstrOmten Actinospbaerium und der Zerfall der Sub- 
stanz in der katelectrotoniscben Strecke eines constant durcb- 
str5mten Mnskels nicht direct naehgewiesen ist, haben wir kein 
Recbt anzunebmen, dass das sonst tlberall sich bewftbrende 
P f 1 ti g e r 'sche Gesetz bei Protozoen nicht gelte. 



1) UntersuchuDgen iiber das Protoplasma S. 59 u. f. 
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5. Verworn, der dieVersaefae von Ktl fane an vielen Formen 
wiederholt iind bestUtigt hat, sncht nun die Ersebeinong des Galvano- 
tropismus bei Infosorien zum Theil yon dem Ktlbne'schen Stand- 
punkt aus zn erkl&ren, dass n&mlicb w&hrend der Schliessang des 
Stromes die Anodenseite der Protozoen sich in Erregung befinde. 
So erkl&rt er die galvanotropisehe Bcwegong der Flagellaten zur 
Kathode folgendermassen : ^Wichtig iat bei den Flagellaten die 
Beziehung zwiscben Erregung and Geisselbewegung. Die Geissel 
ist der empfindlicbste Theil des K(5rper8, sie ist zngleich sen- 
sibles und motorisehes Organoid. Wird das Flagellat gereizt, so 
fiihrt die Geissel einen seitlichen Schlag aus. Je heftiger ein Reiz 
ist, der die Geissel trifft, um so heftiger ist der seitlicbe Schlag. 
Dadurch wird natttrlieh jedesmal der K5rper des Protists naoh 
einer anderen Riobtung geschleudert. Stellt man sich nun vor, 
dass das Protist an irgend einer beliebigen Stelle Ton einem Beize 
getroffen wird, so wird die Sehlagbewegung der Geissel Um so 
heftiger sein, je nsiber die gereizte Stelle derselben Itegt, um so 
weniger beftig, je weiter sie von ihr entfernt ist^ je sebw'deber der 
Reiz also auf sie einwirkt. Da auf diese Weise der Umfang 
d^s Lagewecbsels von der Heftigkeit des Geisselsoblags abbEngt, 
so wird naturgemllss nach einigen SchlUgen der KOrper diejenige 
Lage angenommen haben und beibehalten, in weloher die Geissel 
am wenigsten resp. gar nicht gereizt wird .... d. I die Lage, 
in der die Geissel von der Reizquelle abgewendet ist*^). Eine 
Abbildung, auf die verwiesen wird, zeigt, dass hierbei die 
Geissel der Kathode zugewendet ist und die Axe des KOrpers 
in der Richtung des Stromes steht Hierbei stossen wir aber 
auf eine Yoraussetzung, die unbewiesen ist. Es wird nUmlich 
von Verworn das Protozoon in galvanotropiseher Hinsicbt als 
ein homogenes einheitliohes Gebilde angesehen, dessen eine 
Seite sich g&nzlich im Anelectrotonus, dessen andere Seite sich 
g^nzlich im Katelectrotonns befindet Hermann hat schon, 
wie in der Einleitung bemerkt, darauf hingewiesen, dass es 
nicht auf die Stussere Anode und Kathode des Stromes an- 
komme, sondern auf die Eintrittsstelle desselben an den Proto- 
plasmen der wirksamen Gebilde, auf die physiologischen Electroden. 
Nun zweifelt wohl Niemand daran, dass flir die Geissel- und 



1) Dieses Arohiv, 6d. 46. S. 297. 
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WimperbewegUDg der Protozoen besonders differeoztrte niotorische 
Organe yorhanden sind. Es ist ferner mOglich, dass es in diesen 
Organen Stellen h5herer Erregbarkeit (den Nervenzellen bdfaerer 
Thiere entsprecbend) giebt, von denen im allgemeinen die ThUtig* 
keit der Fibrillen nnd demgemlLss die Bewegong der Geissel ans- 
geht. Liegt es nun nicht nUher anzaDehmen, dass bei der galvano- 
tropischen DurchstrOmang jede dieser Fibrillen, wenn sie in der 
Riehtung des Stromes liegt, in eine anelectrotoniscbe and katelec- 
trotonische Strecke getbeilt wird, und dass, je nachdem die be- 
sonders erregbare Stelle der Pibrille sieh im Kat- oder Anelec- 
trotonns sieb befindet, Vermehrnng oder Verminderang der Geissel- 
bewegung eintritt? Mit dieser Annahme fllllt jeder Grand fort 
im galvanisehen Verhalten der Protozoen einen Widerspracb mit 
dem Pfltlger'scben Gesetz za sehen and gleicbzeitig tritt die 
Analogie der bei Protozoen beobacbteten galvanotropischen Er- 
scbeinungen mit den bei hOheren Thieren hervor, bei denen wir 
doch ancb die galvanotropischen Erscheinangen aaf den Eleetrotonas 
der nervOsen Etemcnte and niebt etwa des bomogen gedaehten 
Gesammitbieres zarttckftibren. 

6. Es ist fttr denjenigen, der mit den Thatsachen des Helio- 
tropismas and Geotropismns bei Thieren bekannt ist, nach dem 
Gesagten kanm nQthig, noeh besonders daranf binzaweisen, dass 
zwiscben den Erscheinangen des Heliotropismas and Galvano- 
tropismas doch wesentlicbe Unterschiede besteben. Beim Helio- 
tropismas bandelt es sich am eine Einwirknng des Licbtes aaf 
die darcbleucbteten Elemente an der OberfllUshe des Tbieres and 
das RSlthsel, das za i5sen ist, besteht in der n^heren Bestimmang 
der Art der Lichtwirkang, ob es sich beispielsweise (wie wir ver- 
mathen) am eine chemische Lichtwirkang bandelt. Das Central- 
nervensystem koromt dabei nar indirect, nUmlich nar nach 
Maassgabe seiner Verknfipfang mit den darchleachteten Ober- 
fl^ichenelementen in Betracht. Beim Galvanotropismas bandelt es 
sich dagegen in erster Linie am eine polare Erregnng nerv^ser 
Elemente darch den galvanisehen Strom, wobei es wesentlich aaf 
die Orientirang der einzelnen Elemente resp. des Gesammtnerven- 
systems gegen die Ricbtang des Stromes ankommt. 

Die haaptsll6hliche Bedeatang des Galvanotropismas fttr die 
Physiologic sehen wir aber darin, dass er ein m'^chtiges Httlfsmittel 
fttr die Bestimmang der Orientirang and Lage motoriscber Centren 
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werden dilrfte, das zusammen mit operativen Eingriffen und histo- 
logiscben UDtersuchungen sicherlich zu wichtigen Entdeckungen 
auf dem Gebiet der Nervenphysiologie fiibren wird. 



VII. Zusammenfassang der Ergebnisse. 

1. Die unmittelbare WirkuDg constanter StrOme besteht bei 
Krebsen in einer gleicbsinnigen Aenderung der Spannung reap. 
Energieentwicklung associirter Muskelgruppen nod zwar ttberwiegt 
stets auf der Anodenseite des Tbieres die Spannung der Beuger, 
auf der Katbodenseite die Spannung der Strecker Ober die ibrer 
Antagonisten. 

2. Infolge der eigentbttmlichen Mecbanik der Locomotions- 
organe bei Krebsen fttbren die sub 1. erw^bnten UmstHnde bei 
der Anwendung ^mittelstarker" StrOme, falls die Tbiere sich ttber- 
baupt bewegen, zu einer Ansammlung derselben an der Anode; 
wobei die absteigend durebstrQmten Tbiere yorw9.rts, die auf* 
steigend durcbstr(3mten rUckw^rts, die transversal durebstrOmten 
seitwHrts zur Anode gehen. Von einer einheitlichen antidromen 
Orientirung der Krebse ist bierbei keine Rede. 

3. Bei Anwendung „ starker" StrQme nimmt der erwUbnte 
Spannungsunterscbied antagonistiscber Muskein solche Dimensionen 
an, dass die Locomotionsorgane in Zwangsstellung geratben und 
steif werden. Diese Steifbeit ist yollkommen in antidromer 
Stellung und daber findet in dieser Stellung keine Bewegung statt. 
In bomodromer Stellung tritt ebenfalls eine Zwangsstellung ein, 
jedocb ist das Abdomen bierbei niebt voUig steif und so kann ein 
Krebs unter solcben UmstHnden rttckwSlrts zur Anode schwimmen. 
Die Zwangsstellung der Extremitaten fUbrt weiterbin aucb zu 
typiscben Zwangslagen des ganzen Tbieres. Von einer beruhigenden 
Wirkung des absteigenden und einer sebmerzbaften der aufsteigen- 
den DurebstrSmung ist bei Krebsen keine Bede. 

4. Wir vermutben, dass es sich bei DurchstrQmung von 
Wirbeltbieren ebenfalls nicbt um LUhmung bei absteigenden und 
um scbmerzbafte Erregung bei aufsteigendem Strome bandelt, 
sondern, wie bei Krebsen, um gleicbsinnige SpannungsHnderungen 
associirter Muskelgruppen ; bei Anwendung starker StrOme nebmen 
diese Spannungsllnderungen solcbe Dimensionen an, dass im ab- 
steigenden Strome das ganze Tbier steif und unbeweglicb wird, 
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w&hrend im anfrteigenden Strom der Schwasz nocb beweglich 
bleibtf wie bei Krebsen. 

5. Die Nenren der Benger der Beinmuskeln verlanfen bei 
Krebsen angekreozt, die Nerven der Strecker gekreozt. 



Erkllrang der AbblMragen anf Tafel I. 

Fig. 1 — 5. Das Verhalten von Palaemoaetet nnter dem Einfluis yinittelstarkiBr*' 
Strdme. Fig. 1—3. Stellangsanderungen der Beine bei absteigeoder 
(Fig.l),aiif8teigender (Fig. 2) and transversaler (Fig. 3) Durchatromnng. 

Die Beine aaf der Anodenseite befinden sich in Bengestellung, die 

« 

auf der Kathodenseite in Streckstellung. 
Fig. 4 und 5. Yerhalten der Schwimmanh&nge and des Abdomens. Letzteres 

ist im absteigenden Stroma gestreckt (Fig. 4), im anfsteigenden 

Strome (wo es auf der Anodenseiie ist) gabeugt (Fig. 5). 
Fig. 1—5 sind nach der Natar geseichnet. 
Fig. 6, 7 u. 8. Lithograpbirt nach pfaotograpbischen Anfnabmen eines Fluss- 

krebses, der unter dem Einfluss yon „8tarken'* Stromen sich befindet. 

Fig. 6 Zwangsstellung der Beine and des Abdomens im absteigenden 

Strome, Fig. 7 Zwangsstellung derselben im aufsteigenden Strome. 

Fig. 8 Zwangsstellung der Scheeren bei transversaler Durchstromung. 
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Id einer frttheren Arbeit faaben L o e b und Maxwell ge- 
zeigt, dass die galvanotropischen Erscheinnngen bei Erebsen nicht 
dadarch bedingt sind, dass der absteigende Strom eine berabigende 
Oder lahmende Wirkung, der aufsteigende dagegen eine erregende 
und schmerzhafte Wirknng hat, wie Hermann und mit ihm die 
iibrigen Antoren annehmen, sond^ro dass Spannung and Energie- 
entwicklung assoziirter Muskelgruppen durch den Strom so modi- 
fizirt werden, dass die galvanotropische Einstellung resp. die 
Wanderung zu einem Pol erleichtert, die umgekehrte Einstellung 
und Wanderung erschwert wird. Die Autoren spracben damals 
die Hoffnung aus, dass der gleiche Nachweis aucb fttr Wirbelthiere 
gefUhrt werden k(5nne. Versuche an Amblystomalarven haben in- 
zwiscben die Richtigkeit dieser Anschauung dargetban, wie wir 
bier in aller Kttrze zeigen woUen. Ueber die Methode der Ver- 
sucbe verweisen wir auf die Abbandiung von Maxwell und 
Loeb. Wir wollen nur nochmals hervorbeben, dass es unbedingt 
nQthig ist, die Stromsty;rke im Hauptkreise, in dem die Tbiere sich 
befinden, sebr langsam zunebmen zu lassen. Die Stromstarke 
betrugin diesen Versucben ca. 2,5 — 3 M.-A., die Stromdichte 3 — 5(J 
nach der H e r m a n n'schen Bezeichnungsweise. 

Stellt man eine Amblystomalarve zu Beginn des Versuches 
antidrom ein, scbiiesst den Strom und lasst die Stromstarke sebr 
langsam und gleicbmassig ansteigen, so tritt als erstes Zeichen 
der Stromwirkung eine Aenderung in der Haltung des Thieres ein. 
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Der Kopf, der vorher erhoben war, wird gesenkt und berllhrt den 
Boden, desgleicben der Scbwanz (Fig. 1), Der K(Jrper wird auf 
der ventralen Seite konkav, auf der dorsalen Seite convex. Diese 
Wirkung kann auf nicbts anderem beruhen, als einer Zunahme der 




Fig. 1. 

Spannung der Langsmuskeln auf der ventralen Seite der Wirbel- 
saule ttber die der dorsalen. Bei weiterer Zunabme der Strom- 
Starke treten ganz allmahlicb und stetig Aenderungen in der Stel- 
lung der Beine ein, deren Sinn am klarsten an den Hinterbeinen 
zu erkennen ist. Dieselben werden mehr nach rUckwarts gestemmt. 
Dasselbe, nur mehr komplizirt, tritt an den Vorderbeinen au£ Die 
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Fig. 2. 

Stellungs^nderungen der Extremitaten und des Bumpfes sind der- 
art, als ob das Thier Rotationsbewegnngen nach vorw^rts oder 
doch Progressivbewegungen nach vorw^rts zur Anode bin ausfUhren 
wollte. Steigert man die Stromstarke zu pl(3tzlich, so treten Be- 
wegungen ein, haufig zur Anode, nicbt selten jedoch kehrt auch 
das Thier zur Kathode urn. 

Befindet sich das Thier zu Beginn des Versuches in homo- 
dromer Stellung und steigert man die Stromstarke sebr langsam, 
so tritt als erste Wirkung des Stromes eine Hebung des Kopfes 
und Schwanzes ein. Der KOrper wird konkav auf der dorsalen, 
convex auf .der ventralen Seite (Fig. 2). Die Rtickenmuskulatur 
gerath in starkere Spannung als die Bauchmuskulatur. Als eine 
Folge dieses Umstandes wird der Rttckenkamm des Schwanzes in 
halskrausenartige Falten gelegt (Fig. 2). Dabei zittert der Schwanz 
des Thieres haufig. Der Korper ist vQllig steif, und zwar mehr 
so als in antidromer Stellung. Wir haben es mit einem ausge* 
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pragten Opisthotonus zu thun. Nur die ausserste Schwanzspitze 
bleibt beweglich und fUhrt oft fast rhythmische Bewegangen aus. 
Der Mand ist in dieser Einstelluug meist weit oflFen, das Thier 
sucht ihn zu schliessen, aber der Unterkiefer sinkt immer wieder 
berunter. In antidromer Stellung blieb der Muud fest geschlossen. 
In letzterem Falle ist der Tonus der Schliesser des Mundes erhSht. 
Bei homodromer Durchstromung ist der Tonus herabgesetzt. 

Fahrt man mit der ErhOhung der Stromintensitat fort, so 
treten auch Stellungsanderungen in den Beinen ein: Die Hinter- 
beine werden nach vorn gestemmt, die Vorderbeine ebenfalls, nur 
dass bier die Erscheinung wieder etwas komplizirter ist (Fig 2). 
Die Stellung der Beine ist so, dass die Rttckwartsbewegungen er- 
leichtert sind. In der That haben wir sehr haufig beobachtet, dass 
wenn es bei homodromer Einstellung zur Bewegung kam, dieselbe 
in einer RUckw'drtsbewegung, zur Anode bestand. 
Dasselbe batten L o e b und Maxwell auch beim Erebs beob- 
achtet. Nur liess sich beim Krebs noch einwenden, dass die 
Rtickwartsbewegung ein natttrlicher Vorgang sei, wahrend beim 
Amblystoma kein Zweifel darUber bestehen kann, dass sie eine 
durch die polare Wirkung des Stromes hervorgerufene Zwangsbe- 
wegung ist. 

Stellt man ein Amblystoma transversal gegen den Strom ein, 
so bemerkt man eine Spannungszunahme der Seitenmuskulatur 
der WirbeMule auf der Anodenseite : Das Thier hat eine Neigung, 
auf dieser Seite konkav zu werden. Zweitens besteht eine Nei- 
gung, nach der Anodenseite umzufallen. Bevor das Thier wirklich 
nach der Anodenseite fallt, kann man es leicht nach der Anode 
roUen, wahrend das Thier einer passiven Roilbewegung gegen die 
Kathode bin widersteht. Endlich drittens treten Stellungsanderungen 
der Extremitaten von der Art ein, wie sie bei Kreisbewegungen 
nach der Anodenseite natUrlich sind. Der ganze Symptomencom- 
plex bei transversaler Durchstromung ist derselbe wie wenn das 
Ohr auf einer Seite — der Anodenseite — entfernt wird. Wir haben 
uns davon tiberzeugt, dass ein Amblystoma, dem man ein Ohr aus- 
schneidet, sich ebenso benimmt, wie ein normales Thier, das transver- 
sal durchstrOmt wird. Nur ist bei den von uns angewandten Str5men 
die galvanotropische Wirkung dem Grad nach schwacher als die Wir- 
kung der Exstirpation eines Ohres. In ahnlicher Weise dtirfte 
sich eine Analogic herausstellen zwischen dem Verhalten eines 
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aDtidroiD eingestellten Amblystoina and einem solchen, das die beiden 
vorderen AmpuIIen verloren hat und cndlicb zwischen einem ho- 
modrom eingestellten und einem solcheo, das die beiden binteren 
AmpuUen verloren hat. Die Analogie kOnnte daranf beruhen, das8 
der Strom die Centren in der Medulla, in denen die Ampullen- 
nerven enden, in erster Linie oder am stftrksten erregt. Je nach 
der Richtung des Stromes gerathen andere Tbeile dieser Centren 
in Katelectrotonus. Wir glaubten in dieser Weise das Problem 
des Galvanotropismus fttr Wirbelthiere in einfaeher Weise gelOst 
zu haben, als KontroUversuche neben einer theilweisen Bestatigung 
auch eine neue Scbwierigkeit ergaben. 

Wenn namlich unsere Annahme richtig w'dre, so mtlsste ein 
Amblystoma, dem man das Riickenmark hinter den Vorderbeinen 
durcbschneidet, vor der Schnittstelle sich bei der Durchstrdmnng 
ganz wie normal verhalten, hinter der Schnittstelle dagegen ganz 
anders, da ja dieser Theil des Thieres mit den Endigungen der 
AmpuUennerven in der Medulla nicht mehr zusammenh^ngt. Wir 
fUhrten diesen Versuch bei einer Reihe Yon Thieren aus. Das 
Ei^ebniss war, dass in Bezug auf das Verhalten der Seine unsere 
VorauBsetzung erfttllt war. Die Hinterbeine zeigten nicht mehr 
die erw^hnten charakteristischen Stellungen. Sie wurden vom 
Strom beeinflusst, aber anders als beim normalen Thier. Die Vor- 
derbeine dagegen verhielten sich wie beim unversehrten Thier. 
Das entspricht der obigen Annahme und beweist, dass jedenfalls 
die hinteren Theile des Rttckenmarks auf die Stellung der Vor- 
derbeine bei der galvanischen DurchstrQmung keinen Einfluss 
haben. Dagegen trat zu unserer Ueberraschung auch nach der 
Durchschneidung des RUckenmarkes eine Kriimmung der Wirbel- 
sauie hinter der Schnittstelle auf. Im Allgemeinen erfolgte die 
Durchschneidung sehr „hoch oben", in der H5he der Vorderbeine. 
Bei antidromer Einstellung krttmmte sich der hinter der Schnitt- 
stelle gelegene Theil des Thieres koncav nach unten, bei homo- 
dromer Einstellung krttmmte er sich konkav nach oben wie beim 
normalen Thier. Von den Centren der AmpuUennerven kann diese 
Erregung nicht ausgegangen sein. Der vor der Schnittstelle ge- 
legene Theil zeigte dasselbe Verhalten. Es mUssen also fttr diese 
Reaktion eine Reihe von Centren existiren, die durch. das gauze 
Rttckenmark gehen und die in der Medulla anfangen. FUr die ge- 
meinsame Reaktion der Beine, die unter dem Einfluss des Stromes 
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beobachtet wird, scheiDt dagegen ein gemeinsames Centrum hoch 
oben im Etickenmark, vermuthlich in der Medulla oblongata, zu 
existiren. Auf derartige Hypothesen legen wir jedoch einstwellen 
nicht allzu hohen Werth. Was wir mit unseren Versuchen be- 
weisen woUen, ist folgendes: Die dargelegten Wirkungen des 
Stromes auf den locomotorischen Apparat sind derart, dass sie 
das Thier leichter zur Anode fUhren mttssen. Vielleicht ist die 
KrUmmung der WirbeMule konkav zur Anode bei seitlicherDurch- 
strOmung von ganz besonderer Bedeutung i). Es ist also zum mih- 
desten UberflUssig, die fttr niedere Tbiere unbeweisbare und un- 
widerlegbare Hypothese zu Grunde zu legen, dass der aufsteigende 
Strom das Thier schmerzhaft erregt. Die Unruhe, auf die sich 
diese Annahme einer schmerzhaften Erregung oflFenbar grttndet, 
kann sicher vermieden werden, wenn man den 
Widerstand in derNebenschliessungsehrlang- 
sam und vorsichtig erh(5ht Wie wenig berechiigt wir 
sind aus einer Unruhe auf Schmerz zu scMiessen, geht aus einer 
Beobacbtung hervor, die man leicht bei Thieren mit durch- 
schnittenem Etickenmark anstellen kann. Derartige Amblystomen 
zeigen oft wilde sttirmische Bewegungen der hinter der Schnitt- 
stelle gelegenen KOrpertheile bei homodromer und antidromer 
DurchstrSmung, wahrend die vordere Partie des Thieres rubig 
bleibt. Fttr die Schmerzempfindung kcJnnte aber doch nur die vor- 
dere Partie des Thieres in Betracht kommen. Dieselbe Hypo- 
these, welehe schmerzhafte Erregung bei homodromer Ein- 
stellung annimmt, greift auch zur Annahme einer Lahmung bei 
antidromer Einstelliing. Diese Annahme wird aber widerlegt durch 
die Thatsache, dass das Thier bei antidromer Eiustellung eben- 
falls in eine Zwangsstellnng gerath. Wir glauben also, dass die 
galvanotropischen Erscheinungen bei Wirbelthieren sich auf die- 
selben UmstandezurUckftthren lassen, wie bei Krebsen. Unter dem 
Einflttsse des Stromes werden gleichsinnige Spannungs^nderungen 
assoziirter locomotorischer Mnskelgruppen herbeigeftihrt, und in 
Folge dessen wird die Bewegung zur Anode erleichtert, zur Kathode 



1) Auf eine derartige Krummung hatte Loeb schon 1889 die heliotro- 
pischen Orientirungsbewegungeh der Thiere zuriickgefuhrt, was einige Autoren 
iiberseben zu habcn schcinen; cf. Loeb, Der Heliotropismus der Thiere etc, 
Seite 98. 
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erflchwert. In Bezug aof die weitereo Einzelheiten dieser Theorie 
verweisen wir auf die Abhandlnng von Loeb und Maxwell. * 

Es Hesse' sich einwenden, dass Amblystoma sich anders 
verbalte als die llbrigen aof Galvanotropismos nntersaohten Wirbel- 
thiere. Das ist aber nicbt der Fall. Wir stellten Yersuche an 
Froschlarven an. Wirkliche galvanotropische Erseheinungen fanden 
wir bei Elteren Larven, bei denen die Hinterbeine eben entwickelt 
waren. Die Strom wirknng auf die Stellang der Beine ist bier 
wenig zaverl^ssig, aber die konkave Biegung des K5rpers nacb der 
Anodenseite ist bSlafig za beobacbten. Ferner zeigt sich ein Ein- 
floss der Stromrichtung auf die Atbembewegongen. Dieselben sind 
in antidromer Einstellung krUftig und regelm^ssig, in homodromer 
Stellung hOren sie entweder ganz auf oder werden unmerklich. 
Ganz junge Larven und vOlIig entwickelte FrOscbe zeigten keine 
ausgesprochenen galvanotropiscfaen Erseheinungen. 

An anderen Wirbelthieren haben wir bisher keine Versuebe 
angestellt, aber geiegentliche Bemerkungen von Blasius und 
Schweizer machen es wahrseheinlich, dass das Verhalten von 
Amblystoma zum mindesten nicht vereinzelt darstellt. Wir 
wollen Einiges aus dieser Arbeit citiren. Sie geben beispielsweise 
vom galvanotropischen Verhalten des Aales eine Bescbreibung, die 
aof unsere Fig. 2 passt. „Der aufsteigende Strom fbhrt nns ein 
sehr charakteristisches Bild vor Augen. Das Thier raacht den Ein- 
drnck, als wenn es mit Anspannong aller Muskeln aufs 3,usserste 
gegen die Einwirkong einer heftigen Tortur anzokslmpfen suehte. 
Das Maul ist aofgesperrt und die Haltong des Kopfes opistho- 
tonisch.^ (Die Stellungsy^nderung des Kopfs im absteigenden 
Strom ist den Autoren oflFenbar entgangen, sonst wtirden sie wohl 
die Schmerzhypothese bei Seite gelassen haben.) 

Ganz besonders aber ist die folgende Beobachtung von Be- 
deutung: „Dagegen war bei jungen Aalen in hohem Grade auffal- 
lend der Unterschied im Schwimmen gegen und mit dem Strome. 
Gegen die Anode bewegen sie sich ruhig und leicht, gegen die 
Kathode wie wenn sie einen grossen Widerstand fanden oder ein 
bedeutendes Gewicht ziehen mtissten." Genau dasselbe findet sich 
bei Amblystoma und Krebsen, sie k5nnen zur Kathode gehen, nnr 
ist diese Bewegung anstrengender als normal, wahrend die Be- 
wegung zur Anode erleichtert ist. Wie angesichts derartiger That- 
sachen Blasius und Schweizer dennoch die Lahmungs- und 



^ 



Zur Theorie des Galvanotropismufi. 47 

Schmerzbypothese zar ErkUlruDg des Galvanotropistnus annehmen 
kQnnen, verstehen wir nicht 

Zum Schlusse wollen wir daraaf binweisen, dass man eine 
Zeit lang auch geneigt war, die Eeaktionen der Thiere bei Ver- 
letzung der Ampallen auf ScbmerzempfinduDgen zuriickzufilbren. 
Davon ist man mit Becht zartickgekommen. Obne die M5glicbkeit 
einer schmerzhaften Wirkung des Stromes leagnen za wollen sind 
wir der Meinnng, dass die galvanotropiscben Erscheinnngen mit 
demselben Recbte aus einer Wirkung des Stromes auf die Span- 
nung ttnd Energieentwicklang der Locomotionsmuskeln abzaleiten 
sind, wie die Zwangsbewegungen der Tbiere aaf einer Centrifagal- 
mascbine oder nacb Yerletznng des Obres oder des Gehirns. 

Das Resttltat nnserer Yersuebe l^st sich in folgenden Satz 
znsammenfassen : Die galvanotropiscben Erscbeinungen bei Wirbel- 
tbieren bernben (wie bei Krebsen) daranf, dass der constante Strom 
gleicbsinnige Aenderungen der Spannung and Energieentwicklang 
assoziirter Maskelgruppen berbeifttbrt, wodarcb die Bewegung gegen 
einen Pol erieicbert, die Bewegang gegen den entgegengesetzten 
Pol erscbwert wird. 
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(From the Hull Physiological Laboratory of the University of Chicago.) 

Zur Theorie des Galvanotropismus. 

III. Ueber die polare Erregnng der Haotdrftseii tod 
Aniblystoma dnrch den eonstanten Strom. 

Von 

Jaeqaea I<oeb. 



Mit 12 Teztfiguren. 



1) Bei Versiichen ttber den Galvanotropismus von ausgewach- 
seneu Amblystomen bemerkte ich eine polare Erregung derHaut- 
drttsen, die bald mein Interesse mebr fesselte als die galvanotro- 
piscben Erscheinungen selbst. Es stellte sieh nSlmlich beraus, 
dass stets die DrUsen an der Anodenseite des Tbieres erregt wer- 
den und dass bier anscbeinend eine Hbnlicbe Abweicbung vom 
Pf Ittger'scben Gesetz vorliegt, wie die von Kttbne an Ac- 
tinospbaerium entdeckte. Die Erscbeinnngen batten aber nocb 
in einer anderen Beziebung besonderes Interesse. Die beobach- 
tete Tbatigkeit der Hautdrtisen war zum Tbeil bedingt dureb eine 
polare Erregung des Centralnervensystems durch den galvaniscben 
Strom. Es Hess sicb nun ieiebt zeigen, dass bierbei das Central- 
nervensystem sicb wie ein bomogenes Gauzes verbSllt. Beide Um- 
stande, die Erregung an der Anode sowie das erwahnte Verbalten 
des Centralnervensystems sind natttrlicb auch von Bedeutung fttr 
die Tbeorie der galvanotropischen Erscbeinnngen. 

Die Haut des voll entwickelten Amblystoma entbUlt eine grosse 
Zabl von DrUsen, die auf besondere Reize ein scbleimiges Secret 
bervorbringen, das auf der scbwarzen Haut einen weissen Belag 
bildet. Lllsst man einen eonstanten Strom von etwa 3 Milliampere 
mit der Dicbte von etwa 3 d in absteigender Richtung durcb das 
Tbier gehen, so bemerkt man eine Secretion der HautdrUsen an 
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der Yorderen H&lfte des Eopfes (Fig. 1, a b). Es erscheinen kleine 
weisse Pilnktchen, die je l&nger der Strom dauert, am so deatlicber 




Fig. 1. 
werden. Znletzt kommt ans jeder Driise ein kleiner Schleimpfropf 
zum Vorschein. 

Litest man den Strom in anfsteigender Richtnng darch das 
Tbier gehen, so entsteht eine starke Secretion am Schwanze (Fig. 
2, c d). Die Menge des gebildeten Secretes ist bei derselben Dichte 
des Stromes viel st&rker als das am Kopfe gebildete und es ent- 




Fig. 2. 

stehl bier in ganz karzer Zeit ein dicker weisser Belag, der bei 
der Bewegung des Tbieres leicht abfallt. Die Secretion kann so 
stark sein, dass in kurzer Zeit das Wasser im Trog trObe wird. 

Lllsst man den Strom in transversaler Ricbtung darcb das 
Tbier geben, so findet die Secretion nur aaf einer KCrperb^lfte 
statt, ntolicb aaf der der Anode zagekebrten. 

Wir seben also, dass in alien 3 Fallen die HautdrOsen stets 
aaf der Anodenseite oder dem Anodenende des Thieres 
zn secerniren beginnen. Die Resaltate blieben die gleicben bei 
der Anwendang von Metallelectroden and von anpolarsir- 
barenElectroden. 

Dass es sicb am eine Wirkang des constanten Stromes ban- 
delt gebt erstens daraus bervor, dass je I'dnger der Strom ge- 
seblossen bleibt am so Ulnger die Secretion danert, am so grosser 
die Menge des Secretes and nm so grosser die secernirende Region 
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ist, zweitens daraus, dass vorsichtiges fiinscbleichen d6s Thieres 
in den Strom die secretorischen Erscheinnngen heiTorbringt Das 
Oeffnen des Stromes dagegen hat keiuen Effect. 

2) Die n^chste Frage war, ob es sich bier um eine anmittelbare 
WirkuDg des Stromes auf die Haut oder die Drtisen bandele oder ob 
wiresmiteiQerErregungdesCeDtralneryensystemszathun baben. Wir 
untersucbten zunSlebst die Wirkung des Stromes auf Tbiere, denen 
das Rttckenmark durchschnitten war. Solcbe Tbiere verbielteu 
sicb bei der L'aDgsdurcbstrdmung so, als ob sie voUst^Ddig in zwei 
Stticke getrennt w^ren. Nennt man die vor der Durcbscbneidnngs- 
stelle gelegene Partie des Tbieres das Vordertbier, die dabinter 
gelegene das Hintertbier, so secernirte bei der LUngsdurcbstrOmung 
das der Anode zugekebrte Ende sowobl des Vorderthieres als aach 




Fig. 3. 

des Hinterthieres. In Fig. 3 und 4 bedentet S die Durebscbnei- 
dangsstelle des Rttckenmarks. Im absteigenden Strome secernirt 
nicbt nur die Stelle, a b (Fig. 3) vorn am Kopfe, wie bei dem 
normalen Tbier, sondern auch die vordere Region c d desHinter- 
tbieres, die bei dem normalen Tbiere unter den gleicben UmstSlnden 
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Fig. 4. 
nie secernirt. Im anfsteigenden Strome tindet nicbt nnr eine Se- 
cretion am Scbwanze statt (c d, Fig. 4), wie beim normalen Tbiere, 
sondern aucb noch eine Secretion am Hinterende des Vordertbieres 
(a b, Fig. 4). Die letzt^re Secretion bescbrHnkt sicb manehmal 



311 JaoqnetLoeb: 

2unftch8t blosB aaf das hinterste Ende nahe oder am die Wande 
berum and erst bei lUngerer Daaer des Stromes erstreckt sich die 
Secretion immer weiter nach vorn. 

Diese Verdoppelang der secernirenden Regionen nach Darch- 
Bcbneidnng des Rttckenmarkes tritt aaf nicht nar anmittelbar nach 
der Darchschneidang, sondern jederzeit, aach noch 8 Wochen spftter 
— Iftnger babe ich bis jetzt die Thiere noch nicht beobachtet — , 
nachdemdie Wunde 80 yoUsttodiggeheiltist, daB8 esanmOglich ist, 
den Ort des Einschnitts za erkennen. Es ist darch diese Versucbe 
sebr wahrscheiDlich gemacht, dass die polare Secretion der Haat- 
drttsen bei der LftngsdurchstrOmnng durch eineErregang des Gen- 
tralnervensystems bedingt ist. Es hat femer den Anschein, als ob 
das gesammte Centralnervensystem wie ein homogenes Ganzes sich 
yerhUlt and als ob die Erregang an der Anode bei constantem 
Strom stattfindet. 

3) Um diese MOglichkeit weiter za prOfen, zerschnitt icH Am- 
blystomen in eine Beihe kleinerer StQcke. Selbstverst^ndlich war 
es nicht mOglich, diese Stttcke am Leben za erhalten, sie massten 
vielmehr sofort demVersache anterworfen werden. Hierbei ergab 
sich, dass jedes StQck des Thieres, das noch im Besitz der zu- 
gehOrigen Partie des centralen Nervensystems ist, bei LUngsdarcb- 
strOmang noch die polare Erregung der Haatdrtisen am Anoden- 
ende zeigt. Es ergab sich aber ferner ein interessanter Unterschied 
in der Ausdehnung der secemirenden Regionen zwischen dem Kopf- 
ende and dem Schwanzende. Warde ein abgetrennter Kopf aiif- 
steigend (homodrom) durchstr5mt, so beschr^nkte sich die Secretion 
auf den aassersten Rand an der Anodenseite (c d, Fig. 5), nllmlich 
der Schnitt wande. Warde der Kopf dagegen absteigend darch-' 
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Fig. 5. Fig. 6. 

strSmt, so secernirte fast der ganze Kopf (a b, Fig. 6). Wurde 
dagegen ein abgetrennter Schwanz absteigend durchstr5mt, so 
secernirten nnr die Drtlsen anf einem kleinen Bezirk in der 
Nahe der Schnittstelle (a b, Fig. 7). Wurde der Schwanz aber 
aufsteigend (homodrom) durchstr^mt, so secernirten die Drlisen 
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auf dem Bezirk (c d, Fig. 8). Man kQnnte nun glauben, dass die 
Schnittwunde einen bemmenden Einfluss auf die Secretion der in 
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Fig. 7. 



ihrer NUhe gelegenen Drtlsen aasttbe nnd dass deshalb der Kopf 
starker im absteigenden, der Schwanz starker im aufsteigenden 
Strome secernire. Es lUsst sieb aber leicht zeigen, dass die Wunde 




Fig. 8. 
diese RoUe nicht spielt, sondem dass allgemein die in der Mhe 
des Kopfes gelegenen Theile desThieres starker nnd in grttsserer 
Ausdehnung im absteigenden Strom secerniren, wS^hrend die 
binteren StOcke starker und in grOsserer Ansdehnnng im auf- 
steigenden Strom seeerniren. Wenn man nllmlich einem Thiei^ 
den Kopf nnd ferner die hintere Partie nicht allznweit hinter den 
Yorderbeinen abschneidet, so hat das ttbrig gelassene Sttlck (Fig. 9) 
an jedem Ende eine Schnittflache. Es gehQrt aber dem vorderen 
Ende des Thieres an nnd verhalt sich demgemllss wie der Kopf, 
d. h. im absteigenden Strom erstreckt sich die Secretion tlber das 
weite Gebiet a b (Fig. 9), wahrend im anfsteigenden Strom die 
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Fig. 9. Fig. 10. 

Secretion auf den kleinen Bezirk c d (Fig. 10) beschrslnkt bleibt. 
Der entsprechende Versuch mit einem aus der hinteren HUlfte 
herausgeschnittenen Sttlck ergibt eine ausgedehntere Secretion im 
aufsteigenden Strom als im absteigenden. 

4) Was wird aus der galvanischen Secretion, wenn man das 



313 



Jacques Loeb: 



Btickenmark zerstM? Stiicke des Bumpfes, denen ich dae Rttcken- 
mark mit einer Nadel v5llig zer8t($rt hatte, zeigten bei Lft n g s - 
durchstrOmuDg keine polare Erreguog der Haatdrtisen mehr. 
Noch 8ch5iier zeigt sich der Effect des Centralneryensystems anf 
die L9,Dgsdurchstr5inung bei uur theUweiser Zer8t5rang des letz- 
teren. Wir experimentirten an einem Stttck wie das in Fig. 9. 
ZanHchst Uberzengten wir una, dass bei absteigender Darcbstrd- 
mung eine Secretion voi n stattfand, etwa in der Region a b. Dann 
zerstGrten wir den vorderen Theil des Rttckenmarkes (Fig. 11) von 
3 bis S^ mit der Nadel. Durchstrttmten wir nun das Sttlek wie- 
derum in absteigender Richtung, so unterblieb die Secretion am 
vorderen Ende (in der Region S Si); statt dessen trat eine Secre- 
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Fig. 11. 



Fig. 12. 



tion dicht fainter S ein, bei a b also an dem vorderen, der Anode 
zugekehrten Ende des Theiles, der noch Rtickenmark besass. 

Auf die Secretion bei homodromer Einstellung hatte die Zer- 
stOrang des vorderen ROckenmarkabschnittes SSi keinen Einflnss. 
In beiden Fallen trat die Secretion auf der Flache c d (Fig. 12) ein. 
Ich babe diesen merkwOrdigen Versuch oft mit dem gleichen Er- 
folg wiederholt. Man kOnnte nun denken, dass die ZerstQrung des 
Rfickenmarks eine hemmende Wirkung Ube auf die Secretion der- 
jenigen Hautdrfisen, welche mit dem zerstttrten RUckenmark in 
Zusammenhang stehen und ich selbst war geneigt, das anzunehmen. 
Als ich aber Stttcke mit ganz oder theilweise zerst5rtem Rticken- 
mark der transversalen DurchstrQmung unterwarf, fand ich za 
meiner Ueberraschung, dass nunmehr auf der Anodenseite die Secre* 
tion eintrat, gleichviel ob das Rtickenmark zerstort war oder nicht. 
Angesichts dieser Thatsacbe bleibt, wie mir scheint, keine andere 
Annabme tibrig, als die, dass es zwei Quellen der Erregung der 
Hautdrttsen durch den galvanischen Strom gibt. Die eine ist die 
Erregung des Centralnervensystems, die zweite die Erregung peri- 
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pherer Organe, sei es der peripberen Nervenstamme, die zu den 
Hautdrilsen gehen, sei es deren Endigungen in der Haat^ oder sei 
es endlich der Driisen selber. Bei der LangsdurcbstrSmung haben 
ivir es nur mit der ersten Quelle zu thun, es findet eine polare 
Erregung des Centralnervensy stems statt und zwar am Anoden- 
ende. Bei der transversalen DurchstrOmung baben wir es ausserdem 
oder ausschliesslich m'it einer Erregung peripberer . Elemente zu 
than. Dass diese Elemente bei der L^ngsdurebstrdmung niebt er- 
regt werden, dUrfte von einem Um^tand abh3,ngen, den Maxwell 
und ich in unserer Abbandlung «Zur Tbeorie des Galvanotropis- 
mus''^) ausftihrlieh gewtirdigt baben, namlich der Orientirung der 
Elemente. 

5. In den gescbilderten Yersuehen namentlicb bei Mngs- 
durchstromungverhaltsicli das Centralnerven system, als ob es ein 
homogenes Gauzes sei, dessen eine Seite g^nzlich im Anelectrotonus, 
dessen andere Seite im Katelectrotonus sicb befindet. Dieses Er- 
gebniss weiebt von den Resultateu ab, zu denen Maxwell und 
ich an Krebsen gelangten. Hier konnten wir zeigen, dass sicb die 
Erscheinungen befriedigend erklaren lassen, wenn wir annebmen, 
dass nicht das Centralnervensystem als homogenes Gauzes in Elec- 
trotonus ger^th, sondern dass die einzelnen Elemente jedes fUr 
sicb in einen kat- und anelectrotoniscben Abschnitt zerfallen und dass 
die Gesammtwirkung des Stromes sicb aus der Wirkung auf die 
einzelnen Elemente zusammensetzt. MUssen wir unn diese An- 
nahme, die fttr den Galvauotropismus von Krebsen bis zu einem 
hohen Grad wahrscheinlich ist, fallen lassen, weil wir fOr eine an- 
dere Klasse von Vorgangen, namlich die Erregung von DrUsen, 
bei einer andern Klasse von Thieren, namlich Salamandern, ein 
anderes Verbalten des Centralnervensystems fanden? Ich glaube 
nicht. Ich babe mich oft davon ttberzeugt, dass selbst nahe ver- 
wandte Thiere oder gar Staudortsvarietaten sicb heliotropisch, geo- 
tropisch und stereotropisch durchaus verschieden verbalten k<3nnen ; 
von den Erfahrungen tiber die kllnstliche Umkehrbarkeit der Tro- 
pismen gar nicht zu reden. Ich halte es auch fUr durchaus 
mOglich oder wahrscheinlich, dass bei einer Klasse von Thieren 
sich das Centralnervensystem dem Strome gegenttber wie ein 
homogenes Gauzes verhalt, wahrend es bei anderen Thieren 



1) P f 1 ii g e r's Archiv Bd. 63. 
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aa£EQfas8en ist als eine Reihe yon Elementen, die jedes fttr 
sich electrotonisirt werden. Ab eine Stiitze fttr die Bereeb- 
tignng dieser Anffassnng kann ich mich auf eine interessante 
Beobachtnng vonRonx berufen, auf welche dieser Forscher jttngst 
wieder die Anfmerksamkeit gelenkt hat. „An dem in wenige 
Oder yiele Zellen getbeilten Ei (Morula oder Blastula) reagirt jede 
einzelne Zelle fttr sich mit Bildnng yon yerftnderten Polfeldem 
(Specialpolarisation) sofern das Object lebensfrisch ist. War das 
Objekt dagegen durcb starke Abktlhlang oder geringe(noch nicht 
zum Tode fttbrende) Vergiftang in seiner VitalitUt stark gescbwUcbt, 
so reagirt der ganze Complex yon Zellen nur als Ganzes, also wie 
ein noch nicht in Zellen zerlegtes Ei*^^). Wenn die beiden ex- 
tremen F^Ue an demselben Object (nur nnter yerschiedenen Bedin- 
gungen) eintreten kOnnen, so ist es wobl auch nicht zu gewagt, 
anzunehmen, dass das Centralneryensystem der Amblystomen in 
Bezug auf die SecretionsyorgHnge sich dem constanten Strom 
gegenUber wie ein homogenes Gauzes yerh^lt, wUhrend das Cen- 
tralneryensystem der Erebse sich in Bezug auf galyanotropische 
VorgSnge dem Strom gegentlber als eine Sumrae isolirt erreg- 
barer Eiemente verbalt. Ob das Centralnervensystem der Ambly- 
stomen sich auch in Bezug auf diegalyanotropischen Erscheinungen 
ebenso verh^lt wie in Bezug auf die Secretionsyorg9,nge bleibt 
noch zu untersucben. 

Es scheint mir, dass unsere Versuche tiber die polare Erre- 
gung der HautdrUsen bei Salamandern yielleicbt zu einer anderen 
Auffassung der yon E tl h n e beobachteten Einschmelzung der Substanz 
an der Anodenseite von Actinospharinra ftlhren^). Ktlhne yer- 
gleicht diesen Vorgang mit dem Tetanus contractiler Eiemente. 
SoUte es sich nicht eher bier auch um Vorgange von der Natnr 
von Secretionserscheinungen handeln? Man kann sehr wohl ver- 
stehen, dass sttlrmische Secretionserscheinungen, hervorgerufen 
durch einen kraftigen electriscben Strom, zu einem Zerfall der 
Substanz bei einem weichen Protozoon ftthnen k5nnen, da ja selbst 
die viel straflFere Epidermis von Amblystoma bei derartigen Ver- 
suchen an der Anodenseite (wo die Secretion stattfindet) zu Grunde 



1) Ueber die polare Erregung der lebendigen Substanz durch den elek- 
trischen Strom. P f 1 li g e r's Archiv Bd. 63. 

2) UntersuchuDgen iiber das Protoplasma, Leipzig 1864. 
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geht. Dass der Zerfall bei ActinosphHrium und die Secretion bei 
Amblystoma auf der AnodeDseite stattfindet, muss auch in die 
Wagscbale geworfen werden. 

V5llig unerwartet war ftlr mich das in diesen Versuchen be- 
obacbtete Resultat, dass die Erregung stets an der Anodenseite 
des Centralnervensystems stattfindet. Eine derartige Abweicbung 
Yom PflUger'scben Gesetz steht bisjetzt bei Wirbelthieren meines 
Wissens ganz vereinzelt da. 
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(From the Hull Physiological Laboratory of the University of Chicago.) 

Zur Theorie des OalvanotropiBmus. 

IV. Mittheilung. 

Ueber die Ansscheldnn^; electropositirer Jonen an der insseren 

Anodenfl&ehe protoplasmatiseher Gebllde als Ursache der 

Abweiehnngen yom Pflftgrer'schen Erregnngsgesetz. 

Von 
Jacqoeii Loeb und Bidney P« Bodgett. 



Hierzu Tafel XVI. 



Einleitnng. 

W^hrend bei der Dnrchleituog galvanischer SMme durch 
Neiren and Maskeln die Erregung resp. Brregbarkeitserh^huog an 
der Kathode stattfindet, hat K tt h n e znerst eine Abweichnng von 
dieser Regel bei einem Bbizopoden, Acthinosphaerinm Eichhornii, 
koDstatirt. Er beobachtete, dass beim Einschleichen des Rhizo- 
poden in den Strom die Pseudopodien auf der Anodenseite zu 
schmelzen beginnen, and dass dieser Prozess des Einschmelzens 
der EQrpersubstanz, so lange der Strom geschlossen bleibt, stetig 
auf der Anodenseite gegen das Centrum des Bhizopoden hin fort- 
schreitet. K tt h n e betrachtete diesen Prozess als Ausdrnck einer 
Contraction lind schloss, dass bei diesen Organismen (im Gegen- 
satz zum P f lU ger'scben Gesetz) die Erregung an der Anode 
stattfinde. Die Versnehe waren allerdings mit Platinelectroden 
angestellt, allein es Hess sich zeigen, dass das Einschmelzen der 
Substanz an der Anodenseite nicbt durch die an den Electroden 
ausgescbiedenen Zersetzungsproducte bedingt waren ^). 

V e rw r n wiederholte K ti h n e ' s Versuchen mit unpolarisir- 
baren Electroden und fand dieselben Erscheinungen. Er konsta- 



1) Untersachungen iiber das Protoplasma und die Contractilitat. Leip- 
zig 1864. 
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tirte ferner, dass ausser Actinosphaerium anch noch eine Reihe an- 
derer Protisten ahnliche Veranderungen an der Anode erleiden ^). 

L e b endlich fand vor Kurzem bei Wirbeltbieren ebenfalls 
eine seheinbare Ausnabme vom Pf Ittg e r'schen Erregungsgesetz. 
Bei Aniblystoma beginnen unter dem Einfluss des constanten 
Stromes die Hautdrttsen an der Anodenseite za secerniren, und 
zwar auch bei Anwendung unpolarisirbarer Electroden. 

,Wie kommt es nun, dass beim Nerv und Muskel die Erre- 
gung beini Schliessen des Stromes an der Kathode stattiindet, 
bei den HautdrUsen von Amblystoma dagegeu an der Anode? 
Und warum zerfliesst die Substanz vieler Protozoen an der Anode? 
Es ist klar, dass, wenn wir die Ausnabuien vom Pfltiger'schen 
Gesetz auf die sie bestimmenden Umst^nde zurOckfUhren konnen, 
wir auch tiber das Gesetz bestimmtere Vorstellungen gewinnen. 

Wir sind nun zu einer Theorie der Abweichungen vom P f 1 11 - 
ger'schen Gesetz gelangt, die wir im Folgenden mittheilen und 
durch eine Reihe von Versuchen stUtzen wollen. Diese Theorie 
besteht in der Annahme, dass die Wirkungen des Stromes 
aufreizbare Gebilde nur indirecte sind, dass der 
Strom in diesenFallen in ersterLinie vielmehr 
Electrolyse herbeiftthrt und dass das, was wir 
als die Wirkungen des Stromes bezeichnen, nur 
die chemischen und moleeularen Wirkungen (oder 
Giftwirkungen) der zur Ausscheidung gelangen- 
den Jonen und der en weitererVerbindungensind. 
Nun hat Du Bois Reymond bekanntlich gezeigt, dass eine Aus- 
scheidung von Jonen an der Grenze ungleichartiger Electro- 
lyte stattfindet *). Wahrend nun das Pfltiger'sche Gesetz 
der Ausdruck der inner en Electrolyse des durchstrSmten Ge- 
bildes (Muskel, Nerv) ist, kommen die erwahnten Ab- 
weichungen vom Pfltiger'schen Gesetz durch die Jonen 
des iiusseren Electrolyte n, in dem das protoplas- 
matische Gebilde sich befindet, zu Stand e. Den- 
ken wir uns namlich ein homogenes, protoplasmatisches Gebilde 



1) Pfluger's Arch. Bd. 45, 46 u. 62. 

2) Gesammelte Abhandlungen zur allgemeinen Muskel- und Nerveo* 
pbysik. Leipzig 1875. Bd. I. S. 1. 
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in ein^^Electrolyten gebracht li. B. physiologische Kochsalz- 
U^sang), so^^fiiu Et' RRiARmJ pafoplasten als aach in der Kochsalz- 
l^sung Electrolyse statt. Die Electrolyse im Protoplasten woUen 
wir als innere, die im umgebenden Electrolyten (KochsaIzl58ung) 
als ^ussere bezeichnen. Die electropositiven Jonen des 
Hussercn Electrolyten (z. B. Na) werden gegen die Anodenseite des 
Protoplasten anprallen und hier znr Ansscheidung gelangen ; . die 
electronegativen Jonen des *dasseren Electrolyten (G) 
werden in gleicher Weise anf der KathodenflSlche des Protoplasten 
zur Ausscheidnng gelangen. Die an der Anode des Protoplasten 
zur Ausscheidnng gelangenden electropositiven Jonen (Na) werden 
sich mit dem Hydroxyl des Wassers verbindeu und Alkali bilden. 
Dasselbe wird im Allgemeinen unverHndert bleiben und deshalb 
im Stande sein die Alkaliwirkungen auf den Protoplasten ausza- 
Uben. Die an der Kathodenseite des Protoplasten zur Ausscheidnng 
gelangenden electronegativen Jonen (CI) des ILusseren Electrolyten 
kOnnen (aber mtissen nicht) S^ure bilden. Ferner ninss die Alkales- 
zenzder thierischen Gewebe selbst zunScbst die lltzende Wirkungder 
89.ure verhindem. So kann es koromen, dass als einzige sichtbare 
physiologische Stromwirkung, soweit es sich um den ILusseren 
Electrolyten handelt, die Alkaliwirkung an der Anode des Proto- 
plasten in die Erscheinung tritt. 

Was die innere Electrolyse des Protoplasten betrifft, so ban- 
delt es sich hier um Electrolyse organischer Verbindungen. Die 
secundliren chemischen Prozesse spielen dabei eine solche RoUe, 
dass sich die Endproducte noch nicht ttbersehen lassen. Wir 
k5nuen einstweilen nur sagen, dass die innere Electrolyse eines 
Protoplasten zur Ansscheidung electropositiver Jonen an der 
Kathodenflache, electronegativer an der Anodenflache des Proto- 
plasten ftthren muss, und dass es nicht nothwendig ist, dass die 
Ansscheidung electronegativer Jonen an der Anodenflache zur Bil- 
dung freier SSure ftihrt, welche die in Folge der ausseren Elec- 
trolyse hier gebildeten Alkalien neutralisiren k5nnte. Wir wollen 
nun im Folgenden den Nachweis ftthren, 1) dass dieer- 
w3,hnten erregenden Wirkungen des constanten 
Stromes an d er A no d e nsei te lebender Gebilde 
derHauptsache nach identisch sind mit den Wir- 
kungen der Alkalien, die hier in Folge der Ans- 
scheidung der electropositiven Jonen des 
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Husseren Electrolyten gebildet werden;. and 2) 
dass die betreffenden errege nd en W irkungen 
des Stromes fiberall da anftreten, wo die von 
der Anode ausgebenden Stromfaden in den Proto- 
plaste n ein treten, wo eg also zur Ausscheidnng 
electro positi ver Jonen des ausseren Electrolyten 
kommt. 

II. Tersnche an Amblystoma. 

1. Loeb zeigte, dass 2 Quellen ftir die polare Erregung der 
Haatdrtlsen von Amblystoma durch den constanten Strom vorhanden 
sind, eine centrale und ^eine peripbere. Die letztere, die nns zu- 
n^cbst interessirt, tritt bervor, wenn man ein Sttick aus dem 
Rumpf eines Amblystoma, dessen Ktlckenmark zerstOrt ist, quer 
zam Strome einstellt, und den Strom dem in einem Trog mit 
Wasserbefind lichen Thier durcb das Wasser mittelst unpolarisir- 
barer Electroden zuftthrt. Alsdann beginnen die Hautdrtisen auf 
der Anodeuseite zn secerniren. 

Die electropositiven Jonen des ausseren Electrolyten, die an 
der Anodenfl^che des Tbieres zur Ausscbeidung gelangen, sind wobl 
bauptsacbtlicb Na und E, und falls die Ausscbeidung dieser Jonen 
Ursacbe der Secretion ist, muss es sicb um eine Wirkung von 
Natronlauge oder Ealilauge bandeln. * Wenn diese Anschauung 
richtig ist, dann muss es gelingen, aucb obne Strom durcb NaHO 
dieselbe Secretion berbeizuftibren, die wir durcb den Strom an 
der Anodenseite beobacbten. Das ist nun in der Tbat der Fall. 
Wenn man irgend einen Tbeil der Haut des Tbieres der Wirkung 
einer 0,25%igen NaH0-L6sung aussetzt, so beginnt alsbald eine 
Secretion der Hautdrttsen, die in alien Einzelbeiten identiscb ist 
mit der an der Anodenseite durch den constanten Strom bervor- 
gerufenen. Hier wie dort zeigt sicb die Wirkung darin, dass zu- 
erst an einzelnen Stellen der Haut weisse Pttnktcben sicbtbar 
werden, aus denen bald ein kleiner weisser Scbleimpfropf hervor- 
quillt. Die Zahl der Ptlnktcben nimmt allm^hlicb zu und alsbald 
beginnt eine profuse Secretion von Scbleim, durch die die schwarze 
Haut des Tbieres mit einem weissen Belag bedQckt wird, der 
aber bald abfdllt. Auch die Nachwirkung ist dieselbe. In- 
folge der Aetzung durcb die Natronlauge gebt die Epidermis zu 
Grunde und iQst sicb in den nUchsten Tagen in Fetzen ab. Genan 
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dasselbe findet statt, weDn man eine Secretion der HantdrttseB 
durch den eonstanten Strom heryorruft. 

Anf der Elathodenseite des Thieres kommt es unter dein Ein- 
flnss des Stromes zn keiner Secretion. Nehmen wir an, dass es 
hier in Folge der Electrolyse znr Bildnng freier SHure kUme, so 
mttssten wir den Nachweis fiihren, dass S^ure keine Secretion der 
Hautdrtfsen hervorruft. Das trifft ebenfalls za. Salzs^nre in alien 
mOglichen Conzentrationen von 0,2Vo'-'3Vo direkt aaf die Hant des 
Thieres gebracht rief nie eine Spur einer Secretion hervor. Wir 
brachten den Schwanz eines Amblystoma abwechselnd in 6,2Voige 
Salzsanre und Natronlange. Die letztere rief jedesmal Secretion 
hervor, wSlhrend die Anwendung von SalzsHnre jedesmal wirknngs- 
los blieb. 

2. AUein man kttnnte geneigt sein, diese Uebereinstimmnng 
der Thatsacben mit unserer Theorie filr rein zufallig zu halten. 
Wir haben nns desshalb noch nacb einer anderen Reibe von Be- 
weisen nmgesehen. Ist die Drtlsensecretion wirklich bedingt durch 
die Ausscheidung der electropositiven Jonen (Na, K etc.) des 
llusseren Electrolyten an der AnodenflUche des Thieres, so muss 
die erregende Wirkung des Stromes ttberall da bervortreten, wo 
die Stromfaden, die von der Anode ausgehen, in die Haut des 
Thieres eintreten. Denn nur an diesen Pnnkten der Oberfl^che 
des Thieres kann es zur Ausscheidung electropositiver Jonen 
kommen. Es l^sst sich nun auf das sch($nste zeigen, dass das der 
Fall ist und die betreffenden Thatsacben sind bereits in der frttheren 
Publication von Loeb mitgetheilt worden. Wir benutzten fttr 
diese Versuche Tr5ge mit rechteckigem Querschnitt. Die Elec- 
troden fUlllen die Schmalseiten des Trogs und die Strorafdden 
verliefen parallel zur Langsseite des Troges. Schneidet man nun 
ein Sttlck quer aus dem Rumpf des Amblystoma, zerst^rt das 
RUckenmark und stellt das StUck mit der L'^ngsaxe in die Rich- 
tung des Stromes, so erhalt man (mit einer weiter nnten zu erwSih- 
nenden der Theorie entsprechenden Ausnahme) keine Secretion. In 
dem Falle n'dmlich treffen die Stromfaden, die von der Anode aus- 
gehen, auf eine von Haut entblQsste Wunde. Steht aber das Sttlck 
quer zur Richtung des Stromes, so erhalt man kraftige Secretion auf 
der Anodenseite: In dem Falle treffen die StromfS,den die Drtlsen- 
zellen der Haut. Diese Anschauung wird durch Versuche an abge- 
schnittenen K5pfen, deren Gehirn zerstSrt ist, gestUtzt. Ein solcher 
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Kopf wird bei Langsdurchstromung, wenn der Strom abwHrts von vorn 
niach hinten gerichtet ist, den electropositivcn Jonen des ^ussern Elec- 
trolyten eine mit Haut bedeckte Flache entgegenstellen. In der 
That tritt in dem Falle meist aach eine Secretion ein, wSihrend 
dieselbe bei aufsteigender Durchstr^muug, wenn die electropositiven 
Jonen des siusscren Electrolyten gegen die von Haut entblQsste 
ScbnittflUche anprallen, ausbleiben. Eine dritte Thatsache derselben 
Art werden wir weiter unten kennen lernen. Dass die Ueberein- 
stimmang dieser Tbatsachen mit unserer Tbeorie ebenfalls bloss 
zufllUig sei, wird wobl Niemand bebaupten wollen. 

3. Handelt es sieb urn die Wirkung electrolytiscber Zersetzungs- 
produkte, so muss natUrlieh neben der StromstHrke aucb die Dauer 
des Stroms eine Rolle spielen, da ja die Alkaliwirkung doch nur 
dann sieb bemerkbar machen kann, wenn eine gewisse Gonzentra- 
tion der AlkalilQsung an der Oberfl^cbe der Drlisenzelle erreicht 
ist. Damit stimmt die Beobaehtung von Loeb, dass rasches, ein- 
maliges Scbliessen des Stromes (oder Oeffnen desselben) keine 
Secretion bervorbringt, und dass, je langer der Strom dauert, um 
so mehr die Zahl der secernirenden Drttsen und die Menge ihres 
Secrets zunimmt. Dabei secerniren im allgemeinen die DrUsen 
zuerst und relativ stark, die auf HautstUcken liegen, die mOglichst 
nahe unter rechtem Winkel von den Stromfaden getroffen werden, 
und die anderen secerniren im allgemeinen um so sp'dter und lang- 
samer, je kleiner der Winkel des betreffenden Hautelementes mit 
den Stromf3.den ist. 

4. Loeb constatirte, dass neben der nnmittelbaren peripheren 
Wirkung des Stromes auf die HautdrUsen noch eine zweite, nam- 
lich ceutrale Quelle der Erregung der Drttsen existiren muss. Der 
wesentlicbste Beweis dafttr war derfolgende: Durchschneidet man 
bei einem Amblystoma das Rttckenmark und bezeichnet man die 
vor und hinter der Durcbschneidungsstelle gelegenen Partieen des 
Thieres als Vorderthier und Hinterthier, so secernirt bei absteigen- 
dem Strom nicht nur das Anodenende des Vordertbiers, sondern 
aucb des Hinterthiers. Ebenso findet bei aufsteigendem Strome 
eine Secretion am Schwanze und vor der Durcbschneidungsstelle 
statt. Das tritt ein nicht nur unmittelbar nach der Durchschnei- 
dung, sondern aucb, wenn die Hautrinde langst gejieilt ist. Ein 
fernerer Beweis fUr dieselbe Annahme ist die Tbatsache, dass ein 
aus dem Rumpfe geschnittenes Stttck des Thieres, so lange das 
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Rttckenmark noch erregbar ist, bei LUngsdarcbstrl^maDg am 
ADodeneode secerairt, wllhrend nach Zerstl^rang des Rttckenmarks 
diese Secretion aafhOrt Diese Thatsachen lasseQ nicht gate eine 
andere Auffassang zn, aU dass nebeQ der directen Erregang der 
Haut darch den Strom noch eine indirecte darch das Central- 
nervensystem stattfindet. Und zwar muss sich das Centralnerren- 
system wie ein homogenes Ganzes verhalten, da, wie man es anch 
durchschneidet, bei der LUngsdnrchstr^mung stets am Anodenende 
die Erregang stattfindet. Wie kOnnen wir mit nnserer Theorie 
dieses Verhalten erklaren? Das Central nervensystem ist im intacten 
Thier vom Liquor cerebrospinalis umgeben. Der Strom wird hier 
Electrolyse verursacben and es wird zur Ausscheidang electroposi- 
tiver Jonen an der AnodenflUche des Centralnervensystems kommen. 
Die Alkalien wirken hier erregend and diese indirecte Erregang 
addirt sich eventuell zu der directen Erregung der DrUsenzellen 
darch den Strom. Schneiden wir dem Thier den Kopf and Schwauz 
ab, so ist das Centralnervensystem an den Schnittfl^chen bloss ge- 
legt und deshalb bei LUngsdurchstr^mung dem Anprall der Aas- 
scheidung von electropositiven Jonen aus dem 9.usseren Electro- 
lyten ausgesetzt. Ob aber Bertlhrung des Centralnerven systems 
mit Basen zur Secretion der HautdrUsen ftthrt, gedenken wir erst 
noch durch weitere Versuche zu entscheideu. Bis dahin k5nnen 
wir die eben ausgesprochenen Vermuthungen tiber die Erregung 
des Centralnervensystems durch den Strom nur anter Vorbehalt 
mittheilen. 

Unter der Voranssetzung, dass die directe Erregung der 
HautdrUsen an der Anodenseite durch die electropositiven 
Jonen des ausseren. Electrolyten bestimmt ist, wird ein weiterer 
Umstand verst^ndlich, den Loeb in seiner frUheren Mittheilung 
erw^hnt bat. Zerscbneidet man den KQrper eines Arablystoma 
der Quere nach in mehrere StUcke und setzt man dieselben ein- 
zeln dem Strom aus, so ist fUr die der v or der en HUlfte des 
Thieres angebdrenden StUcke die Secretion starker und auf ein 
gr(5sseres Gebiet ausgebreitet im absteigenden Strome, fttr die 
der bin tern Halfte angeh3renden StUcke dagegen im aufstei - 
genden Strome. Das rUhrt von der Karperforra des Thieres her. 
Die vordere Halfte verjUngt sich nach vorn, die hintere nach rUck- 
w^rts. Man katin sagen, dass die hintere Halfte einem abgestumpftcn 
Kegel gleicht rait der Spitze nach hinten, die vordere dagegen einem 
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Kegel mit der Spitze nach vorn. Werden nun StUcke der vorderen 
H^Llfte dem absteigenden Strom ausgesetzt, so miissen in Folge 
der schragen Stellung der Seitenflache des Thieres gegen die von 
der Anode ausgehenden Stromfaden electropositive Jonen liberall 
an der Haut anprallen and eine schwache Secretion erregen, die 
sicb 2ar indirecten, vom RUckenmark ausgehenden, addirt; w9.hrend 
bei aufsteigender DurchstriJmung dieser Anprall der electroposi- 
tiven Jonen an die Haut unmOglich ist. Es kann nur eine in- 
direkte Reizung der Drttsen vom Centralnervensystem stattfinden, 
die sich auf die ausserste anodische Region beschrHnkt. Ebenso 
muss es zu einer direkten Erregung der Haut bei aufsteigender 
DurcbstrSmung der binteren Kbrpertbeile kommen, die sicb zur iri- 
directen vom RUckenmark ausgebenden binzuaddirt, wahrend im 
absteigenden Strom nur die indirekte Erregung stattfinden kann. 
Alle diese Tbatsacben zusammengenommen lassen unserer 
Meinung nacb keinen anderen Scbluss zu, als dass die Secretion 
der HautdrUsen an d^r Anodenseite von Amblystoma bedingt ist 
1) durcb die Ausscbeidung von electropositiven Jonen der ausseren 
Electrolyten an der Anodenflacbe des Tbieres, insofern als diese 
Jonen bier zur Bildung von Alkalien ftlbren, die, wie wir saben, 
eine derartige Secretion bervorrufen und 2) durcb einen Einfluss 
des Stromes auf das Centralnervensystem, der raoglicberweise auf 
dieselben electrolytiscben Umstande zurttckgeflibrt werden kann. 

III. YerHuche an Protozoen. 

1. Unsere Aufgabe bestebt bier ebenfalls in dem Nacbweis, 
dass die angeblicb erregenden Wirkungen des Stromes an der 
Anode durcb Alkali bedingt sind (das in Folge der Ausscbeidung 
der electropositiven Jonen des ausseren Electrolyten bier gebildet 
wird); und zweitens, dass die erregende Wirkung da stattfindet, 
wo die von der Anode ausgebenden Stromfaden in den Protoplasten 
eintreten. Es erleicbtert die L5sung unserer Aufgabe, wenn wir 
einige allgeraeine Bemerkungen tiber die Wirkung von Alkalien 
und Sauren auf Protozoen voraufscbicken. Alkalien and Sauren 
wirken von einer gewissen Gonzentration an i^atzend**. Die 
atzende Wirkung von Alkalien bestebt in der AuflSsung der Ge- 
websbestandtbeile und dem Zerfliessen der Elemente. „Der gebil- 
dete Aetzscborf ist zerfliesslicb, wie das Mittel selbst, und setzt 
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dem weiteren Eindringen der Alkalien in die Gewebe kein Binder- 
niss entgegen'' (Schmiedeberg). In Bezug auf die Wirknng von 
S^nren ist die Gerinnung von EiweisskOrpern in den Vordergrnnd 
zu stellen. Statt des Zerfliessens de8 Aetzschorfes tritt ein Starr- 
werden desselben ein. Die Zeichnungen der Tafel XVI zeigen, wie 
dieser Gegensatz in der Wirkung von Alkalien und SHaren optisch 
zum Aosdruck gelangt. Fig. I ist ein normales Paramaesinm. 
Setzt man eine genligende Menge eiuer 0,l%igen Salzs^are zu, 
so stirbt es unter Gerinnung (Fig. 2). In dieser Form verharrt 
das abgestorbene Protozoon dann Stunden lang. Setzt man 0,1 %ige 
Natronlauge zu, so tritt am hintern Korperpole eine Zipfelbildang 
ein. Das Thier wird im Uebrigen mehr kugeltbrmig. Ausserdem 
treten an versehiedenen Kdrperstellen Blasen auf, die an Grtfsse 
zunebmen. Endlich platzt das Thier, der Inhalt des K0rper8 tritt 
aus und zerfliesst (Fig. 3). Einen etwas abweicbenden Modus des 
Absterbens zeigt ein anderes Infusor (Oxytricha?) (Fig. 4). In sehr 
verdttnnter Saure (Zusatz von 0,l%iger Salzskure) tritt der Tod 
unter Gerinnung ein (Fig. 5). Bei Zusatz von ctwa 0,l%iger 
Natronlauge tritt nach einiger Zeit und zwar ganz pl^tzlich ein 
Einsehmelzen der Substauz am vorderen K5rperende ein (Fig. 6). 
Dann rundet sich das Infusor vorn wieder ab (Fig. 7) und dann 
tritt wieder eine neue Aufldsung ein (Fig. 8). Es ist kaum n5tbig 
zu betonen, dass mit dem Gehalt der L^sung an S^ure und Base 
die Wirkung sich andert, sie ist aueh bei derselben Gonzentration 
fUr verschiedene Gulturen derselben Species nicht ganz gleich. Es 
macht ferner einen (Jnterschied, ob die Vergiftung allmahlich oder 
plOtzlich erfolgt. Unsere Angaben beziehen sich auf Versuche, in 
welchen die Infusorien sich in 2 — 3 Tropfen Wasser befanden, dem 
dann von einer Seite her ein Tropfen einer 0,17oigcii Base 
oder Saure zugesetzt wurde. Der negative Chemotropismus der 
Infusorien gegen diese Sub^tanzen tritt sowohl bei S^uren wie bei 
Basen sehr schon hervor. Die Infusorien werden nur allmahlich 
von dem ditfundirenden Gifte erreicht. Sind die L5sungen zu 
schwacb, so tindet man auch qualitativ etwas andere Reactioneo. 
2. Nach Verworn besteht die erste Wirkung des Stroraes 
auf die Form von Paramaecien in der Bildung eines Zipfels am 
hintern der Anode zugekehrten K(5rperpole. Spater erheben sicb 
Blasen an der Korperoberflache und dann zerplatzt das Thier. 
Wir kSnnen dem noch folgenden fflr unsere Theorie . wichtigen 
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Umstand hinzutlQgeii. 1st die Stromst3.rke nicht so gross, dass die 
Blasenbildung und das Zerplatzen rasch erfolgt — sie betrug ca. 
0,3 M. A. bei einem Querschnitt der Wassersaale von weniger als 
10 mm^ — so findet man, dass die Paramaecien, die sicb an der 
Kathode ansammeln, zunachst keinen Zipfel bilden. Man findet 
auch bei genauerem Zasehen, dass die Infusorien ihre Orientirang 
in Folge des Anstossens an andere Paramaecien und an die Thon- 
electroden fortwS^hrend 9,ndern, urn freilich alsbald, sobald sie frei 
Bind, wieder orientirt za werden. Bringt man nau za Beginn des 
Versuchs Fasern fein zerzupften Filtrirpapiers in die galvanische 
Wanne, so wird in den Maschen derselben eine gewisse Zahl von 
Infusorien gefangen. Viele derselben werden orientirt, d. h. der 
hintere Pol wird der Anode zugekehrt, der vordere der Kathode. 
Man kann sich nun leieht ttberzeugen, dass die 
Individuen, deren hintererPol liingereZeit bin- 
durch konstant gegen die Anode ger ichte t war, 
zuerst Zipfel bilden und bereits alle Zipfel besitzen, wah- 
rend die freischwimmenden, an der Kathode befindliehen Infusorien, 
die ihre Orientirung h^ufig ^.ndern, noch keine Zipfel gebildet 
haben. Der aborale Pol muss also eine gewisse Zeit gegen die 
Anode gerichtet sein, ehe Zipfelbildung eintritt. Diese Thatsachen 
stimmen alle mit unserer Theorie. Die Zipfelbildung l^sst sich 
nS,mlich leieht und sicher durch Natronlauge hervorrufen. Befinden 
sich die Paramaecien in etwa 2—3 Tropfen Wasser und bringt man 
von einer Seite her einen Tropfen einer 0,1 — 0,3% igen NaHO- 
L5sung an das Wasser, so bilden alsbald alle Paramaecien ohne 
Ausnahme Zipfel am hinteren KOrperpol. Die weiteren VerSnde- 
rungen haben wir bereits erw'dhnt, sie sind im Strom und in der 
Natronlauge einander sehr Hhnlich. Die Grosse des Zipfels ist 
verschieden bei verschiedenen Individuen, in der Natronlauge s6- 
wohl wie im constanten Strom. Sie wecbselt mit der Gonzentra- 
tion der NaHO. Ist die Gonzentration zu stark, so kommt es zur 
Auflosung, ohne dass das Infusor Zeit hat, einen Zipfel zu bilden. 
Ist die Gonzentration zu schwach, so ist die einzige Wirkung viel- 
leicht nur eine Abrundung des Infusors, zwischen beiden Extremen 
liegen die Conzentrationen, w«Iche die Zipfelbildung hervorrufen. 
Nur ein Unterschied ist vorhanden, der aber eine nothwendige 
Folge des Umstandes ist, dass der Strom nur eine polare alka- 
lische Aetzung hervorruft, wShrend in der Natronlauge allseitige 

£, Pfloger, Archiv fur Physiologie. Bd. 66. ^^ 
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Aetznng erfolgt Tm letzteren Falle schwillt sehr oft das rordere 
Bnde der Paramaecien aud wird breiter and in Folge dessen wird 
der Zipfel hier oft mehr kooisch. Im Strome ist dagegen das Yor- 
dere Ende nicht in demselben Maasse verbreitert. 

Die S&uren wirken nicht in dieser Weise. Sie bringen €re- 
rinnung hervor, die geronnene Substanz zerfliesst natlirlieb nicbt. 
Wir baben nan eine derartige SHurewirkang am Kathodenende von 
Paramaecien niemals sicher konstatiren kOnnen. Es besteht die 
M5glicfakeit, dass die SubBtanz des Infasoriams alkalisch reagirt 
and dass aas dem Grande die Aetzwirkang dnrch SHare zanUcfast 
gar nicht stattfinden kann. Alsdann wllrde die SHurewirkang in 
einer Verminderung der Alkaleszenz bestehen, die za einem Ab- 
sterben fflhren k5nnte, ehe die eigentliche Aetzwirkang der SHare 
mQglich ist. Sodann aber ist es aach denkbar, dass die an der 
Kathodenseite des Infasors zar Aasscheidang gelangenden electro- 
negativen Jonen keine Bildang freier Sftare veranlassen, sondem 
dass weitere chemische Prozesse stattfinden, darch die die SHure- 
wirkang verhindert wird. 

Gelegentlich kommt es in verdUnnter Natronlaage nicht nur 
zu einer Zipfelbildang am hintern, sondem aach am vordern Ende. 
Dasselbe findet gelegentlich aach bei galvanischer DarchstrOmnng 
solcher Thiere statt, deren vorderer Pol eine Zeit lang gegen die 
Anode gerichtet, also der Aasscheidang electropositiver Jonen 
aasgesetzt gewesen ist. 

Der Umstand endlich, dass die Zipfelbildang bei den Infn- 
sorien zaerst hervortritt, deren aboraler Pol eine Zeit lang gegen 
die Anode gerichtet war, spricht eben falls fttr die Annahme, dass 
die Erscheinang eine Wirkang der .electrolytischen Zersetzang ist. 

Fassen wir alle Thatsachen zasammen, so kommen wir zu 
dem Schlass, dass die anodische Erregang der Paramaecien durch 
den Strom hervorgerafen ist darch die Aasscheidang electroposi- 
tiver Jonen des aasseren Electrolyten and die Bildang von Basen 
an der Anodenseite des Infasors. 

3. Die Infasorien, die in Fig. 4 dargestellt sind, and die 
den Beschreibangen von Oxytricha am meisten entsprechen, werden 
im Strom wie die Paramaecien orientirt, d. h. das Vorderende ist 
gegen die Kathode, das Hinterende gegen die Anode gerichtet. 
Wir*kt nan ein hinreichend starker Strom eine Zeit lang auf die 
Tbiere ein — selbstverstandlich warden in alien anseren 
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Versuchen unpolarisirbare Electroden angewendet — 
so trat zunachst keine sicbtbare Veranderung ein, bis ganz pl5tz- 
lich das der Anode zugekebrte Ende in der Weise abbrach und 
zerfloss, wie das in Fig. 6 wiedergegeben ist. Ging der Strom 
weiter durch die Wanne, so traten Veranderungen wie in Fig. 7 
und 8 ein, d. h. der Einsebmelzungsprozess ging weiter, bis das 
ganze Infusor vernicbtet war. 1st ein Infasor zufallig nicht orien- 
tirt, kehrt es beispielsweise das orale Ende gegen die Anode, so 
tritt die Aufl^sung an diesem Ende ein. 

Die Wirkungen einer verdttnnten L5sung von Natronlauge 
sind nun den erwahnten Aufl5sungen durcb den Strom so Hhnlich, 
dass die Zeichnungen in einem Falle auch fflr den andern Fall 
gtlltig sind. Nur ein Unterschied besteht. In der Natronlauge 
erfolgt die Einschmelznng frUber am oralen als am aboralen 
K5rperende. Das beruht ofifenbar auf einer Structurverscbieden- 
beit der beiden K5rperenden. Da im Strom die Natronlauge immer 
nur an einem Ende sicb bildet, so kann aucb nur an dem betref- 
fenden Ende die Einschmelzung vor sicb geben. 

Am Katbodenende des Infusors bringt der Strom keine sicbt- 
bare Veranderung bervor. Aebnliche Wirkungen der Basen an 
der Anodenseite bei galvaniscber Durcbstromung zeigen einige 
mit Oxytricha verwandte Formen, worauf wir bier nicbt naber 
einzugeben braucben. 

4. Die Veranderungen, die Kuhne an der Anodenseite von 
Actinosphaerium beobaebtet bat, sind der natttrliebe Ausdruck 
unserer Tbeorie. Die Art des Einschmelzens auf der Anodenseite 
ist der typiscbe Ausdruck einer alkalischen Aetzwirkung und 
zweitens erstreckt sicb der Prozess des Einscbmelzens der Reihe 
nach auf die Elemente des E5rpers, an denen die von der Anode 
ausgehenden Stromfdden in denselben eintreten. Nocb scboner be- 
statigt das Verhalten von Aethalium septicum, wie Verwornes be- 
scbreibt, unsere Tbeorie. Der Zerfall des Protoplasmas an der 
Anodenseite erfolgt in derselben Weise, wie es unter dem Einfluss 
von Natronlauge stattfinden mttsste. Ferner tritt aber dieser Zer- 
fall an dem unregelmassig geformten Plasmodienkorper ttberall da 
auf, wo die von der Anode ausgehenden Stromfaden in den K^rper 
des Plasmodiuras eintreten. Wir verfttgten nur liber Agar-Agar- 
Culturen von Aethalium, die nur zur Bildung winziger Plasmodien 
fUbrten. Dieselben zerflossen sebr rascb in verdllnnter Natronlauge, 
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wUhrend das in dcr SHure nicht der Fall war. Ferner erwSLbnt 
Verworn, dass der Strom Farbenveranderongen hervorbringt. 
Das normale Plasmodinm hat eine schwefelgelbe Farbe, die an der 
Kathode erhalten bleibt, die aber an der Anode in eine rOtblieh- 
braune Farbung tibergeht. Unsere Versuche, die Farbenande- 
rungen mittelst NaHO an frischeni Material hervorzurufen, gelangen 
nicht, da diese kleinen Plasmodien sofort zerflossen. An eben ge- 
trockneten, schwefelgelben Klumpen der Plasmodien rief verdttnnte 
NaHO sofort ein Dunkel- und ROthlichwerden des Materials heritor, 
wahrend Saure die Farbe anverandert Hess. Zugleich trat in 
Alkalien eine L(5snng des gefarbten Materials ein. 

Es ist von Wicbtigkeit, dass auch eine Beobachtung iiber 
ZerstOrung der Substanz am Kathodenende von Infusorien vorliegt, 
namlieh bei Opalina ranarum. Verworn gibtfolgende Beschrei bung: 
„Alsbald erfolgt denn auch der k(5rnige Zerfall des Protoplasmas 
auf der Eathodenseite. Dabei losen sich einzelne KOrnchen los 
und werden frei, aber die Hauptmasse des k^riiig 
zerfallenen Protoplasmas bleibt dochim Zusam- 
m e n h a n g e." Das ist characteristisch tUr die Saurewirkung, wo- 
bei die Gerinnung das Zerfliessen verhindert. Unserer Theorie 
nach war zu erwarten, dass an der Kathodenseite des Infusors 
nur eine Aetzwirkung darch Saure auftreten k5nne. Verworn gibt 
an, dass er diese Veranderung an Opalina nur selten und dann 
auch nur bei Anwendung besonders starker StrQme gefunden habe, 
was ja ebenfalls mit unserer Theorie in Uebereinstimmung ist. 

TI. Schliissbemerknngen. 

1. Wenn unser Versuch, die Abweichungen vom Pflttger'- 
schen Gesetz zu erklaren, riehtig ist, so muss er sich auch auf 
das Gesetz selber anwenden lassen. Danach wUrde die von D u 
B i s entdeckte Ausscheidung von Jonen an der Grenze ungleich- 
artiger Electrolyte die Grundlage der Erklarung fttr alle Wirkungen 
des constanten Stromes auf protoplasmatische K5rper bilden mHssen. 
Wir haben aber alsdann Rechenschaft abzulegen dartiber, dass in 
einer Reihe von Fallen das P f 1 ti g e r'sche Gesetz gilt, in anderen 
Fallen das Gegentheil von diesem Gesetz stattfindet. Unserer Mei- 
nung nach entscheidet hiertlber der Umstand, ob die chemische 
Wirkung der Zersetzungsproducte des ausseren Electrolyten 
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Oder des ProtoplasmakQrpers selbst (des i n n e r e n Electrolyten) 
llberwiegt. 

Bei der innern Electrolyse einer Mnskelfaser kommt es zur 
AasscheiduDg von Jonen an beiden pbysiologischen Polen und zwar 
an der innern Fl^che des Sarkolemmas einer jeden Faser. Es ist 
einstweilen unm5glich bestimmt anzugeben, welcbe secund9,ren che- 
raischen Prozesse hierbei stattfinden. Wir mttssen uns mit der That- 
saebe begntigen, dass die Erregbarkeit an der Kathode, wo die e 1 e c- 
tropositivenJonen des innern Electrolyten zur Ausscheidung 
gelangen, erb5bt ist, an der Anode, wo die electronegativen Jonen 
des innern Electrolyten . zur Auscheidung gelangen, verringert ist. 
Versenken wir den Muskel in KocbsalzlQsung, so muss es zur Aus- 
scheidung der electropositiven Jonen des Susseren Electrolyten 
an der Anodenseite des Muskels kommen. In diesem Falle werden 
aber diese Jonen keine energiscbe Wirkung auf die eigentliche 
Muskelsubstanz austiben k5nnen, da sie ja auf der Slusseren 
Oberflache der Sehne resp. des Sarkolemmas zur Ausschei- 
dung gelangen und die eigentliche Muskelsubstanz zun^chst gar 
nicbt berUhreu. Wir haben es also beim Muskel hanptsachlich mit 
der Ausscheidung der inneren Jonen zu thun und so finden wir die 
Erregbarkeitserh5hung an der Kathode, wo die electropositiven 
Jonen des inneren Electrolyten ausgeschieden werden. 

Ganz anders liegen die Dinge bei den HautdrUsenzellen von 
Amblystoma und bei Protozoen. Hier ist das Protoplasma nicbt 
durch eine kr^ftige Sehne vom Uusseren Electrolyten getrennt, und 
in Folge dessen gelangen die electropositiven Jonen des ^usseren 
Electrolyten und die gebildeten Basen in's Protoplasma und die 
Alkali wirkung tritt hier hervor. 

2. Wenn an der Grenze verschiedenartiger Electrolyte jedes- 
mal eine Ausscheidung von Jonen stattfindet, dann muss es an 
jeder Zelle eines Gewebes oder an jedem diflferenzirten Elemente 
in einer Zelle zur Ausscheidung von Jonen kommen k5nnen. Das 
ist besonders klar in den Beobachtungen von Roux liber die Durch- 
stromung von Froscheiern ein Morula- und Blastulastadium, wobei 
jede einzelne Zelle polare Aenderungen zeigte. Waren aber die 
Eier dem Absterben nahe, so polarisirte sich der ganze Zellkomplex 
ais ein Ganzes. L o e b hat gezeigt, dass bei Sauerstoffmangel bei 
gewissen Eiern eine AuflQsung der Membran eintritt und die ein-. 
zelnen Blastomeren zu e i n e m Zellkorper zusammenfliessen. Es 
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ist denkbar, dass in Ronx' Versucben in den Eiern, die dem Ab- 
sterben nabe waren, eine VerHnderung der ZellmenibraneD stattfand, 
die zur Folge batte, das8 der ganze Complex sicb wie ein einziger 
Electrolyt verbielt. Wir baben frtther sebon daraaf bingewiesen, 
dass wabrscbeinlicb in verscbiedenen Tbierformen Unterscbiede 
der Art existiren, dass bei einer Form jede einzelne Zelle des 
Centralnervensystems der Umgebung gegenttber als ungleichartiger 
Electrolyt angeseben werden kann, wHbrend bei anderen sicb das 
ganze Gentralnervensystem wie ein einbeitlicber Electrolyt verhUt. 
Das erstere scbeint bei Krebsen, das letztere mOglicberweise bei 
Amblystoma der Fall zu sein. 

3. Haben wir es bei den in dieser Abbandlang besprocbenen 
Ausnahmen vom Pf 1 U ger 'scben Erregungsgesetz mit einer Wir- 
kung von Alkalien an der Anodenseite der Protoplasten za tban, 
so fdllt jeder Grnnd weg, das Einscbmelzen der Substanz an der 
Anodenseite von Protozoen als Tetanus zu bezeiebnen, wie das 
K U b n e vorgescblagen bat, oder als contractoriscbe Erregang wie 
Verworn. Man mllsste ja sonst aucb jede andere alkaliscbe 
Aetzwirkung als Tetanus oder Folge einer contraktoriscben Erre- 
gung bezeicbnen. 

Wir wollen bier nocb eine Beobacbtung erw9.bnen, die nur 
lose mit dem Gegenstand zusammenbllngt. Paramaecien sammeln 
sicb bekanntlicb bei galvanotropiscben Versucben an der Katbode. 
Man kann es aber sebr leicbt einricbten, dass dieselben Paramae- 
cien mit derselben Schnelligkeit und Ausnabmslosigkeit zur Anode 
geben und sicb bier sammeln. Man braucbt nur den Versucb in 
0,4 — 0,7 7oigci' Kocbsalzlosung statt in gewObnlicbem Was'ser an- 
zustellen. Der Versucb ist aucb in folgender Form sebr interessant. 
Man stelle den Versucb zunacbst mit gewtthnlicbem Wasser an 
und tiberzeuge sicb, dass die Protozoen alie zur Kathode geben. 
Dann flige man etwas pbysiologische Kocbsalzlosung zu. Sofort 
verlassen die Paramaecien die Katbode und geben zur Anode. 
Die an die Oberflacbe des Wassers gelangenden Paramaecien geben 
in diesem Falle zur Katbode zurtick und alsbald siebt man am 
Boden die Paramaecien st^ndig zur Anode, an der Oberflacbe ebenso 
stetig zur Kathode wandern, so dass man glcicbzeitig 2 entgegenge- 
setzt gericbtete Bewegungen vor sicb bat. Die SalzlOsung senkt sicb 
zu Boden vermSge ibres grosseren specifiscben Gewichtes, und so 
geben bier die Paramaecien zur Anode, wabrend sie an der Obcr- 
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flaclie im gewOhnlichen Wasser zur Kathode gehen. Beobachtet 
man die Paramaecien in physiologischer Kocha^^lzlosung ohne Strom, 
so sieht man, dass sie riiekwarts anstatt vorwarts gehen. Das er- 
kl^rt, warum sie in physiologischer Kochsalzlosnng zur Anode an- 
statt zur Kathode gehen. Der Strom orientirt die Infusorien wie 
gewohnlich mit dem oralen Ende zur Kathode. Da sie aber durch 
den Einfluss der Kochsalzl(58ung (in Folge des Wasser verlustes?) 
rtickwarts gehen, so gelangen sie zur Anode. 



y. Znsammeufassnng der Ergebnisse. 

1. Die Erregungserscheinungen resp. der Zerfall an der Anoden- 
seite von Amblystoma und Protozoen rUhren her von der Ausschei- 
dung electropositiver Jonen des Susseren Electrolyten an der 
Anodenflache der betreflfenden Organismen. Das Freiwerden dieser 
Jonen fUhrt zur Bildung von Alkalien und die letzteren bewirken 
die Secretion resp. das Einschmelzen an der Anodenseite. 

2) Beweis hierfttr ist a) dass verdiinnte Natronlauge bei 
Amblystoma und Protozoen genau dieselben Erscheinungen herbei- 
ftihrt, wie der Strom an der Anode b) dass die Secretionsvorgange 
resp. die Einschmelzungsprozesse Uberall da stattfinden, wo die 
von der Anode des 'ausseren Electrolyten ausgehenden Stromfaden 
in den ProtoplasmakSrper eintreten ; c) dass eine gewisse Dauer 
des Stromes erforderlich ist, um die Wirkungen herbeizuftlhren. 

3) Die Ausscheidung electronegativer Jonen an der Kathoden- 
flache dieser Organismen ftthrt im Allgemeinen nicht zu den typi- 
schen Aetzwirkungen der Saure. 

4) Der Grand hierftlr dttrfte vielleicht darin zu suchen sein, 
dass erstens die Substanz der betreflfenden Organismen alkalisch 
reagirt und es desshalb zunachst nur zur Abnahme der Alkalescenz, 
aber nicht zur Aetzwirkung der Saure kommen dttrfte und zweitens 
darin, dass das Freiwerden der electronegativen Jonen nicht noth- 
wendig zur Bildung freier Saure ftthrt. 

5) Mit diesen Thatsachen gewinnt die Annahme an Wahr- 
scheinlichkeit, dass alle galvanischen Wirkungen nur indirecte sind 
und dass sie in Wirklichkeit nur bedingt sind durch die chemischen 
Wirkungen der ausgeschiedenen Jonen resp. der durch dieselben 
gebildeten Verbindungen; wobei es zur Erregbarkeitserhohung viel- 
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fach, wenn nicht immer da kommt, wo die AuAscheiduiig electro 
positiver JoDen statt^ndet. 



firklftrung der Abbildaogen auf Tafel XVL 



Fig. 1. Paramaeciuni. 

Fig. 2. Saurewirkung auf Paramaecium. 

Fig. 3* Zipfel- und Blasenbildung und Bersten in verdiinnter Natronlaage. 

Fig. 4. Oxytricha (?). 

Fig. 5. Saurewirknng. 

Fig. 6, 7 u. 8. Auflosung des Infusors in verdiinDter Xatronlauge. 
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(From the Hull Physiological Laboratory of the Univeriity of Chioago.) 

Zur Theorie des Oalvanotropismus. 

V. Mittheilung. 
Inflnenzversnche. 

Von 
Jacques Loeb» 



Mit 4 Textfiguren. 



1. Die folgende Abhandlung kann f(lr sich genommen nicht 
als Beitrag zur Theorie des Galvanotropismus gelten. Da sie 
aber zu der Seibe von Arbeiten geh5rt, welche ich, von der Theorie 
des Galvanotropismus ausgehend, unternotnmen babe und mit deren 
WeiterfUhrung ich beschSlftigt bin, so m5ge es mir gestattet sein, 
den Zusammenhang aucb ausserlich hervortreten zu lassen. 

Es war lange mein Wunsch gewesen, Versuche ttber die phy- 
siologischen Wirkungen electrischer Strahlen anzustellen. Wenn 
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die eleotromagnetUcbe Tbeorie (tes Liohtes richtig ist, so gehfiren 
8owohl meine Versnche fiber deo Heliotropismus der Tbiere, wie 
wobi alle physiologischen Licbtversuche in's Kapitel der Electro- 
physiologie. Die meisten Lehrbttcher der Pbysiologie erw&hDen 
aber deo Heliotropismns Uberhaapt nicht nnd die Lehre vom 
Sehen wird obne jede RUcksicbt aaf die electroDiagDetiacbe Tbeorie 
dee Lichtes dargeatellt. Icb glaabe aber, daw ein Fortschritt in 
der Tbeorie der Licht- nnd Farbenemp6Bdungeii nor dnrch die 
directe ADweadnog der electromagaetiscben Lichttbeorie gemacbt 
warden kann. Aas diesem Grnude bielt icb es fttr wHuucbenawertb 
zu prttfen, ob electrische Strahlen physiologischeWirknngeii aasttben 
kOnnten, die denen der Licbtstrablen vergleicbbar wSreo. Icb stellte 
vor 4 Jahren, als die hiesige Uaiveraitat erBffnet wurde; an 2 Nacb- 
mittageu Versncbe mit meinem Collegen Stratton im pbysika- 
lischen lostitut an, da icb damals oicbt die nQthigen Apparate 
beaass. Die Versnche 6elen Dicht sehr ermutbigend ana nnd wnr- 
den nicbt weiter geftthrt. Icb nahm dteselben jetzt im ZDaammen- 
bang mit meinen gatvanotropischen Yersucben wieder auf and wurde 
dabei auf die folgenden InflnenzverBucbe gefUfart. 

2. In dieaen Versncbeu wurde eine Toepler-Holtz'sebe 
Inflaenzmaschine benutzt die 6 Zoll lange Fanken gab. GewObn- 
licb jedocb wurden die Kugeln dea Estladers der MaSchine in 
einen Abstand von nnr 2— 5 cm von einander gebracbt. Mein Ge- 
danke war zu prllfen, ob ein FroschBcbenkel mit &eigelegtem Merr 
nnniittelbar dnrch die electrischen Strahlen erregt werden kOnote, 




Die Nerven von 2 atromprHfenden Froachscbenkeln wurden mit ihren 
freien Knden aneinandergelegt und so auBgestreckt, dasa die Nerven 
and soweit ala mOglicU die Scbenkel in einer geraden Linic lagen 
(Fig. 1)'). Dieees ZweUchenkelpr^parat lag frei anf einer Glas- 



1) Der Einrachbeit batber sind io dieaen ZeicbnuDgea die FroBoh- 
ftcfaenkel dnrcb Dreiecke angedeutet. 
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platte, die gewdhnlich noch auf einem Glasstander rabte. Das 
Praparat war also vollig isoHrt und in keiner leitenden Verbindung 
mit der Maschine oder der Erde. Wie bekannt kann man in 
einem solchen Praparat Zncknngen beobacbten, wenn ein Fanke 
zwiscben den Kageln des Entladers der Maschine ttberspringt 
Das Nene, das ich gefanden babe, bestebt nan darin, dass diese 
Zuckungen nicht nur eine Function des Abstandes des Pr^- 
parates von der Fankenstrecke sind, sonderu aucb eine sebr 
interessante Function der Orientirung des PrUparates 
gegen die Fankenstrecke. Legt man das Praparat parallel 
dem Entlader (Fig. 1) and stebt die Mitte des PrUparates der Mitte 
der Fankenstrecke gegentiber, so erhUlt man bei gentigender An* 
n'dberung des Praparates bei jeder Entladung eine Zuckung. Die 
grosste Entfernang, bei der dieser Effect eintrat, konnte bei meiner. 
Maschine 50—100 cm betragen. Hat man die grdsste Entfernang 
erreicht bei der man Wirkungen erh^lt und dreht man das Pra- 
parat am 90^, so dass die VerlUngerung desselben genau durch 
die Mitte der Funkenstrecke geht, so h5ren alle Wirkungen auf. 
Man muss erheblich naher an die Funkenstrecke herangehen, um 
beim Ueberspringen der Funken Zuckungen zu erhalten. Liegen 
die Nerven genau gerade und bSllt man sich genau in dem Loth 
auf die Mitte der Funkenstrecke, so muss man dicht an den Ent- 
lader gehen, ebe wieder eine Wirkung eintritt. Man kann beide 
Yersuche combiniren, indem man vier Froschschenkel nimmt und 
deren Nerven in der Form eines Kreuzes anordnet, dessen einer 
Arm dem Entlader parallel ist. Man findet dann, dass die 2 paral- 
lelen Schenkel bei der grossten Entfernung des PrUparats allein 
beim Ueberspringen der Funken zucken, wShrend erst bei grSsse- 
rer Annaherung die beiden senkrechten Schenkel zu zucken an- 
fangen. 

3. Man nehme das aus 4 Schenkeln bestehende Kreuz des 
letzteren Yersuches und orientire es wieder so, dass ein Arm des 
Kreuzes der Funkenstrecke parallel ist. Alsdann suche man den 
grossten Abstand, bei dem das parallele Schenkelpaar noch krSlftige 
Zuckungen giebt (Fig. 2 a). Verschiebt man jetzt das Kreuz paral- 
lel mit sich selbst nach rechts oder links, wobei sein senkrechter 
Abstand vom Entlader unyer9,ndert bleibt (Fig 2, b u. c), so be- 
obachtet man eine merkwttrdige YerHnderung im Yerhalten der 
Schenkel: Die Zuckungen der parallelen Schenkel werden mit 
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Moehnender leitlicber Venchiebang achwieber and fadren zolrtzt 
gmBZ uif, wihteai die rorber in Babe ^wesenen seDkrechten 
8^enkel gleicUxeitig to iDcken anfugen ond msximale ZnckoogeD 
geben, in dem Abstand, in dem die parallelcn Scheokel xnr Rahe 




Figur -2. 
komaien. Id dlesem Versucb erweist sich die OrientiraDg ala 
TOO gritsaerer Bedeatang trie die absolnte Entfurnang. 

i. Bedeckt man in diesen Versnehen die Nerren mit Stan- 
niol Oder mit nassem Filtrirpapier oder anch nnr mit einer hin- 
reicbend dicken Scbicht von phyaiologischer Kochsalzlfisang, so 
bSren ancb bei grdsster AnnHhernng des Pr&parates die Zacknngen 
aof. Ebenso bOren aie anch anf, wenn man den Nerren ganz anf 
die Hnskein des FrSLparates legt. Dag weist daranf bin, dass diese 
Zacknagen dnrcb Str&me verureacbt sind, welcbe den Kerven in 
bestimmter Dicbte passiren mllBsen, am Znckangen bervorzarafen. 

5. Diese StrOme kOnntea anf zweierlei Weise zn Stands 
kommen. Erstens wSre es denkbar, dass das Zweiscbenkelprftpa- 
rat ein Besonator w^re flir electrtscbe Sehwingnngen von der 
Periode, wie sie bei der Entladnng nneerer Mascbine entsteben. 
Dann wftre zu erwarten, dass die Zucknngen des Prilparatee nm 
BO atftrker ansfallen, je mehr der Winkel sich eiaem Recbten 
nShert, nnter dem die Kerven von den Strahlen getroCTen werden, 
die TOD der Fnnkenstrecke aasgeben. Dem entsprechen die Er- 
gebnisse der Versnche nnter 2 nnd 3. Zweitens wSre es denkbar, 
dasB bier Inflnenzwirknogen vorliegen. In dem Falle crklKren sich 
die Erscbeinungen folgendermaassen. Es sei zu einer bestimmten 
Zeit die Engel A des Entladers mit negativer, die Kugel B mit 
positiver Electricitat geladen. Befindet sich das Vierscbenkelprfi- 
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parat in der Stellung a (Fig. 2), so erhalten wir links im Prilparat 
eine Ansammlung positiver, rechts dagegen von negativer Electricitat. 
Sobald der Funke ttberspringt, werden sich die durch Inflaenz im 
Praparat getrennten ElectricitHten wieder vereinigen. Es entsteht 
also ein Strom, der parallel zur Funkenstrecke verlSnft. Dieser 
Strom wird die der Funkenstrecke parallelen Nerven a und /? in 
der Langsrichtung durehlaufen, die darauf senkrechten Nerven y 
und d dagegen in der Querrichtung. Da nun die Nerven in der 
Querricbtung weniger erregbar resp. unerregbar sind, so ist ver- 
st^ndlich, warum in dieser Orientirung die der Funkenstrecke 
parallelen Schenkel beim Ueberspringen eines Funkens so viel 
krUftiger und bei so viel grosserem Abstand zucken als die senk- 
rechten Schenkel. Bringen wir dagegen das Kreuz in die Stellung 
ft^oder c (Fig. 2), so findet im Praparat die Vertheilung derElec- 
trizitaten in einer zur Funkenstrecke senkrechten Richtung statt. 
Es werden deshalb beim Ueberspringen des Funkens die senkrecht 
zur Funkenstrecke orientirten Nerven in der Langsrichtung durch- 
strOmt, wahrend die der Funkenstrecke parallelen Nerven in der 
Querrichtung durchstrOmt werden. Daher der geringere Effect 
in den letzteren, der gr^ssere in den ersteren. 

6. Bis hierhin ist die Erkl^rung der Erscheinungen durch 
Influenzwirkung so natUrlich, dass der Gedanke an Strahlenwir- 
kungen als Luxus erscheint. Das ^ndert sich aber im folgen- 
den Versuch. Wir bringen das Kreuz oder nur den vertikalen 
Arm desselben nicht ganz aber nahezu in die Mitte der Funken- 
strecke (Fig. 3) und in solchen Abstand, dass die Zuckung beim 
Ueberspringen des Funkens eben ausbleibt. Bringt man jetzt einen 
ebenen Metallspiegel (SSi Fig. 3) unter einem Winkel von un- 
gefslhr 45^ gegen den Entlader, ohne den letztern jedoch mit 
dem Spiegel zu bertthren, so erh^lt man kraftige Zuckungen. Ein 
solcher Spiegel wirft die von der Funkenstrecke ausgehenden 
Strahlen unter einem rechten Winkel auf die Nerven des Prapa- 
rates. Aendert man den Winkel, so h5rt die Wirkung auf. Das 
sieht in der That so aus, als ob wir es mit einer Wirkung electrischer 
Strahlen zu thun h^tten. Nichtsdestoweniger I9,sst sich auch dies^ 
Erscheinung durch Influenzwirkung von Seiten des Spiegels er- 
klaren, und wir werden gleich sehen, dass diese Erkl^rung die 
einzig richtige ist. Es sei die rechte Seite des Entladers, welche 
dem Schenkel a (Fig. 3) nHher ist, negativ, die andere positiv ge« 
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laden, Infolge des UmsUndes, dass das Zweiscbenkelprtlparat 
nioht genaa in der Mitte der Fankenstreoke liegt, eoadero ein 
weoig n&faer dem negativuu Pol, wird der Sohenkel a eioe positive, 
der Schenkel p eine negative Ladang erlialten. Da aber zogleich 
das Pr&parat nnr wenig von der Mitte der Fankenstrecke abweicfat, 




FigruF 3. 
wird diese Ladnng relativ klein sein. Bringt man nun den Spiegel 
SSi nnter einem Winke) von 45" gegen die Fankenstrecke uod 
vor dieeelbe — wie in Fig, 3 — so ist das Ende S des Spiegels 
der positiven Seite des Entladers nabe. Es wird also im Spiegel 
auch zu einer Vertheilnng der Electrizit^ten kommeo und daa 
Ende Si wird positiv geladen werden. Dieses Ende ist aber dem 
Hnskel ^ nabe und wird deshalb bier dnrcb Inflnenz die schon 
vorbandene negative Ladnng verst&rken und eine eutsprecbende 
Menge positiver ElectrizitSt nacb a treiben. Infolge dieser doppelten 
Influenzwirknng wird jetzt beim Ueberspringen des Funkena die 
Dichte des Stromea, der in der LttDgsricbtung dnrcb die Nerven 
fliesBt, hioreichend gross werden, nm eine Zucknng bervorznrnfen, 
wSbrend der Strom obne den Spiegel und seine Influenzwirknng 
zu achwacb bleibt. Nnr wenn der Winkel zwischeu Spiegel nnd 
Entiader angefabr 45 " betragt, ist daa eine Ende dea Spiegela der 
einen Seite dea Entladera nnd gleichzeitig das andere Ende des 
Spiegels dem Scbenke) ^ binreicbend nabe, nm die scbon vorban- 
dene Influenzwirknng verat&rken zu kSnnen. 

7. Es war nnnmehr geboten eine Entacbeidnng zu treffeu, 
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ob electrische Wellea oder Inffuenzwirkungen der statiscben Elec- 
trizit^t die Ursacbe der StrOme in diesen Versucben bildeten. Wir 
fertigten uns zu diesem Zweck einen grossen Hoblspiegel von Oips 
an, mit einem Radius von 50 em. Die OberflHebe des Spiegels 
wurde sorgfUltig mit Stanniol beklebt, so dass selbst optiscb die 
Spiegelung erkennbar war. Funkenstrecke and Pr^parat warden 
dann so aufgestellt, dass beide in oonjugirten Pancten des Spie- 
gels lagen. Die Reflexion der Strablen vom Spiegel war ganz 
obne Wirkung and nur dann trat eine Zuckang ein, wenn der Ab- 
stand zwiscben PrS,parat and Fankenstrecke klein genag war, am 
aach . obne Spieger Zaekangen zu geben. 

Man kann aber noch directer zeigen, dass der unter 5. er- 
w^bnte Spiegelversucb auf Influenzwirkung und nicbt auf Strablen 
zurQekzuftibren ist. In dem erwabnten Versucb lag die Funken- 
streeke and die Nerven in einer borizontalen Ebene. Stellt man 
den Entlader vertical auf, so dass beide Kugeln vertikal ttberein- 
ander liegen und lUsst man das Zweisebenkelpr9,parat so wie es 
frtiber lag, so bringt ein um 45® gegen die Nerven geneigter 
Spiegel keine Verst3.rkung der unmittelbaren Wirkung der Ma- 
scbine bervor. Handelte es sicb urn die Wirkung electriscber 
Strablen, so mtlsste ja der Spiegel jetzt ebenso gut verst'^rkend 
wirken wie bei borizontaler Lage der Kugeln. Dagegen ftllt bei 
verticaler Stellung der Kugeln die verstarkende Influenzwirkung 
des Spiegelsauf das Zweiscbenkelpraparat fort, was wir bier wobl 
nicbt ausfttbrlich darzutbun braucben. 

8. Es gibt nocb einen anderen Versucb, der auf den ersten 
Blick zu dem Glauben filbren k()nnte, dass wir es bier mit Str5men 
im Nerven zu tbun baben, die durcb electriscbe Strablen und nicbt 
durcb Influenz bedingt sind. Man lege das Zweiscbenkelpraparat 
parallel zur Funkenstrecke und so weit entfernt, dass man nocb 
eben kr^ftige Zuckungen erbalt. Dann nebme man einen ebenen 
metallenen Spiegel (etwa eine mit Stanniol belegte Glasplatte) und 
bringe dieselbe binter das Prilparat (SSi Fig. 4). Man wird finden, 
dass die Mbe des Spiegels die Zuckungen des Pr^parates beim 
Ueberspringen der Funken verbindert oder abscbwacbt. Man kann 
diese Wirkung nocb verstarken, wenn man den Spiegel nicbt 
vertikal stellt, soudern ilber das PrSlparat neigt, als ob man das- 
selbe bedecken wollte. Hatten wir es bei den Zuckungen mit 
StrQmen zu tbun, welcbe durcb electriscbe Wellen bervorgebracbt 
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w&ren, so liesse Bich denken, dass am Spiegel sicli ein Knoted- 
pnDct bildete and dws deshalb, wenn das Pittparat im Knoten- 
panet Iftge, die Zncknog Tenchwiode. Wenn das richtig w&re, 
so mBssten sich bei weiterer EntfernnDg dee Spiegels periodisch 
derartige Knotenpancte im Piftpsrat bilden nnd man mfUate erst 
Zackangen, dann Rnhe, bei weiterer Entfernnng wieder Zackong 
erhalten o. s. f. Han kann aber nnr zeigen, dass, wenn man die 
Entfernnng des Spiegels von der Fankenetrecke vergrOflsert, das 
Frttparat stets snckt. Die richtige Erklitmng ist wobl vielmebr 
die, dass es sicb in diesem Versache wieder am doppelte inflnenz 
bandelt. Die EleotrizitSten werden im Spiegel im gleichen Sinne 




rertbeilt wie im Zweiscbeakelpraparat. Bringt man den Spiegel 
nahe an das Pr&parat, so mnss er eine Inflaenzwirknng auf das 
letztere Uben, die dem Sinne nach entgegengeeetzt ist der darch den 
Entlader ausgetlbten InflDenzwirk&ng. Daher die Abschwftcliong 
Oder vOllige Aufbebnng der Znckungen. 

9. Wir baben es also in all dieaen Versachen mil StrSmen 
zn thnn, die bervorgernfen werden, wenn die darch Inflnenz ver* 
tbeilten ElectrizitHten sicb wieder vereinigen kOnnen. Werthvoll 
dUrften diese Versucbe sicb erweieen filr die Demonstration der 
verschiedenen Erregbarkeit des Nerren bei L&ngs- and Qnerdarch- 
strQmaDg and icb glanbe, dasB die Fachgenossen, die sicb die Mabe 
nehmen wollen, diese Versacbe za wiederholen, sicb derselbeo gem 
in ihren Vorlesnngen bedienen werden. Der Umstand, dass in 
diesem Falle nor Inflnenz and nicht electrische Wellen die Ur- 
sacbe der Strttme im Nerven waren, ist pbysiologisch belanglos. 
Aacb die electriscben Wellen kOnnen nnr dadnroh erregend anf 
das Nerv-Maskelpr£parat wirken, dass aie Strdme von genUgender 
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Dichte in dem Nerven (oder Mnskel) hervorrufen. Dass in unserem 
Falle solche Strahlenwirkungen ausblieben zeigt nur, dass die 
Muskeln and Nerven fUr den von ans benutzten Entlader keinen 
Resonator bildeten. Darcb Variiren der Dimensionen der Kugein 
etc. nnsers Entladers w^re es vielleicht gelungen Strahlenwirkangen 
hervorzurufen. Theoretisches Interesse flir die Frage nach der 
Natur der pbysiologischen Wirkungen der Eleetrizitat hatte eine 
Solche zeitranbende Untersuchung aus den eben erwabnten Ortln- 
den nicht gehabt. Ein positives Resultat w'Are mir aber aus den 
in der Einleitnng erwabnten GrUnden willkommen gewesen. 

Am Schlusse unserer 4. Mittheilung zur Theorie des Galva- 
notropismus ^) waren Budgett und ich zu dem Ergebniss ge- 
kommen, dass wahrscheinlieh ,,ane galvanischen Wirkungen auf 
lebende Gebilde nur indirecte sind und dass sie in Wirklichkeit 
nur bedingt sind durch die chemischen Wirkungen der ausgeschie- 
denen Jonen resp. der durch dieselben gebildeten Verbindungen.'* 
Wir k5nnen diesen 8atz erweitern und sagen, dass wahrscbein- 
lich alle electrischen Wirkungen auf lebende Gebilde 
nur indirecter Natur sind, dass das, was wir als elec- 
trische Wirkungen bezeichnen, in Wirklichkeit nur die 
chemischen und molecularen Wirkungen der Jonen 
oder der durch sie gebildeten Verbindungen sind. 

Diese Auffassung filhrt auch dazu, die verschiedenen Grund- 
qualitllten unserer Empfindungen auf verschiedene chemische Ver- 
bindungen der Protoplasmen unserer Sinnesorgane (oder deren 
Hirnendigungen) zurttckzufUhren. Wenn der Strom der durch die 
Retina geht, je nach seiner Richtung eine Farbenempfindung oder 
deren Gegenfarbe ausl5st, so mttssen wir zunSlchst vermuthen, dass 
diesem Gegensatz die Ausscheidung electropositiver und electro- 
negativer Jonen entspricht, oder m5glicherweise (aber nicht noth- 
wendigerweise) die Bildung von Alkali und S^ure. Damit nHhern 
wir uns der Anschauung von M a c h und H e r i n g, insofern als 
diese Autoren eine chemische Grundlage der Empfindungen an- 
nehmen. 

Meinem Gollegen Mr. St rat ton bin ich fUr frenndliche Rath- 
schlage und meinem Assistenten Mr. Lyon fttr wirksame Unter- 
sttitzung bei diesen Versuchen zu vielem Danke verpflichtet. 

1) Pfliiger^s Archiv Bd. 65. 
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(From the Hnll Physiological Laboratory of the TTniTersity of Chicago.) 

Ueber die 
physlologrlsche Wlrkungr elektrlscher Wellen. 

Von 



Mit 9 Textfiguren. 



I. 

Im Junihejle von Pfluger's Archiv habe ich uber Versuche 
bericjitet, welche unternomnieu worden waren in der Hoffnung, 
physiologische Wirkungen durch Hertz'sche Wellen zu erhalten*). 
Ich habe seitdem meine Versuche fortgesetzt und will tiber das Neue 
resp. die weitere Bestatigung nieiner damals mitgetheilten Ansehau- 
ungen berichten. Gleichzeitig will ich aber auch etwas mehr in die 
theoretische Discussion dieser Erscheinungen eingehen. 

Im Julihefte der Archives de Physiologie berichtete Danilewsky 
tlber die „Erregung der Nerven durch elektrische Strahlen." Die 
Versuche dieses Autors sind, soweit das rein Thatsachliche in Be- 
tracht kommt) nur missverstandene Bruchstilcke der vorher von mir 
publicirten vollstandigeren Versuche. Was aber seine Deutung der 
Versuche betrifit, so ist dieselbe durchaus irrig. 

Wenn wir einen Funken zwischen den Eugeln des Entladers 
einer Elektrisirmaschine oder eines Buhmkorff uberspringen lassen, 
so erbalten wir Wellenbewegungen, die sich alle mit der Geschwindig- 



1) Zur Theorie des Galvanotropismus. V. Mittheilung. Inflaenzversuche. 

S. PfUf er, Arahir ftr Physiologie. Bd. 69. 8 
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keit des lichtes fortpflanzen. Die Wellenlftnge hftiigt aber von der 
Zahl der Oscillationen in der Seeunde ab. Haben wir beispielsweise 
einen Ruhmkorff und machen wir die Entfemung der beiden Kugeln 
desEntladers so gross, dasskeinFunkemebrQberspringt^soentsprichtdie 
Zahl der Osdllationen in der Seeunde der Schwingungszahl des onter- 
breehenden Hammers. In dem Fall haben wir es mit Wellen zu 
thun, deren Lftnge Tausende yon Eilometem betrftgt and es ist 
natOrlich nur eine fa^n de parler, wenn wir hier noeh yon Wellen 
reden, ongef&hr so, wie man auch den Kreis noch als eine Ellipse 
bezeichnen kann. Springen Funken Qber, so &ndert sich die Wellen- 
l&nge mit der Gapadt&t und der Selbstinduction im Entlader. Mit 
kleinen Kugeln und geringem Abstand derselben kann man recht 
kurze Wellen (von der Lftnge weniger Centimeter) endelen. Die 
nflchsten uns bekannten Wellen sind die „W&rmestrahlen". Dann 
folgen die auf das Auge wirkenden ^Lichtstrahlen', und endlieh die 
ultravioletten Strahlen. Die Wellenl&nge ist nun filr den Effect 
aller dieser Wellen insofem yon Bedeutung, als jede Wellen- 
bewegung dann die grOsste Wirkung hervorruft, wenn sie auf einen 
Edrper trifft, der einen Resonator fUr die betreffende Wellen- 
bewegung bildet. In dem Falle kann die Energie der Wellen- 
bewegung ausreichen, den K5rper zum krftftigen „Mitschwingen'' zu 
bringen^). Nun bestehen zwischen der Wellenlftnge und den 
Dimensionen des Resonators feste Beziehungen, wonach den licht- 
wellen Resonatoren von etwa molecularen Dimensionen zukommen, 
wfthrend den Iftngeren Wellen , die bei der Entladung eines Con- 
drusators entstehen, auch grdssere Resonatoren entsprechen. 

Dieser Umstand wird ganz besonders wichtig fOr die Theorie 
der Lebenserscheinungen. Die Grundlage aller Lebenserscheinungen 
sind chemische und moleculare Vorgftnge. Es ist danach von vom- 
herein wahrscheinlich, dass nur eine solche Wellenbewegung Lebens- 
erscheinungen unmittelbar hervorrufen kann, deren Resonatoren 
moleculare Dimensionen besitzen. So sehen wir in der That, dass 
lichtwellen eine Reihe physiologischer Wirkungen austtben. Wir 
sehen aber femer, dass bestimmte Functionen, z. B. die Clorophyll- 



1) Mir scheint, dass ftlr die Veranschaulichong der Aaslftsungsvoi^^ftoge die 
ResonanzYorgange ein besseres Beispiel bilden, als die Ezplosionen, die ja wohl 
selbst noch der Yeranscliaulichaiig sehr bedftrftig sind. 
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Ainction, die heliotropischen Wirkimgen etc., auf ganz bestJmmte 
Welleolftngen angewiesen sind. Ich echliesee daraus, dasB die belio- 
tropiscben Funetionen and die Cblorophyllfuiictioiien in MoIecQleu 
verscliiedenerDimensioLen auageldat werden. Die elektromagnetische 
Theorie des Lichtes wird un8 vielleicht in den Stand setzeo, Sch&tzungen 
der relativen iind hoffentlich sp&ter auch der absoluten Dimensionen 
der lichtempfindlieben Molecule in den lebenden Zellen zu machen. Im 
Hinblick auf diese Md^iebkeiten babe ich es zur Zeit unternoinmen, 
genauere Veraoche Uber die heliotropische Wirksamkeit der ver- 
schiedenen Strahlen dee Spectruma anzusteUen. Meioe fraberen 
Versuche ia dieser Bicbtung waren baupte&chlich mit farbigeo 
Schirmeo aogestellt, die ja zu dem damals von mir angestrebten Ziele 
ausreiebteo, u&mlieb zu zeigen, dass die ErBcheinungen des tbieriscben 
Heliotropismus mit denen des 
pflanzlichen ideutisch sind. Der 
letztere war ja eben^ls wesent- 
lich mir mit farbigen Schirmen 
analyEdrt worden. 

2. Nun ei^abeo aber die 
Tou mir in dem Kii^angs er- 
wMinten Au&atz mitgetbeilten ^ i- 

Versnebe deutliche pbysiolo- 

gische Wirkungen. Is diCBeti Versueben batte ieb es mit oseillatoriscben 
Entladungen zu tbun, und das NervmuskelpHLparat wurde von Wellen 
getroffeu, deren Lfinge in den einzelnen Versuchen z wischen einigeo Centi- 
metern und Metem scbwankte. Gleichwobl behauptete icb, 
dass die oseillatorische Natur der EntladungeD mit 
diesen WirkuQgeii oicbts zu tbun babe, soudern dass die 
Zueknngeo dee Muekels von demblossen Verscbwinden 
der elektrostatiscbeD Ladung der beiden Kugeln des 
Entladere herrilbren. Es wird vielleichtam bestensein, wenn' 
ich an die Hauptversuche bier kura erinnere. Wir bedienten una 
einer Toepler-Holtz'scben Influenzmascbine. Als lebendes Prfiparat 
benutzten wir zwei Froscbscbenkel mit freigelegten Nerren. Beide 
Scbenkel wurden mOglicbst in eine gerade Linie gebracbt, so dass 
die beiden freien Enden der Nerven aich bertthrten (Fig. 1.) In 
dieaer Weise erbfiJt man ein Pr&parat mit vdllig Bymmetrlscber Ver- 
tbeilung der Capacitaten auf beiden Seiten. Insofem hat mein 
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Prftpant eintm Voitheil vor Danilewsky^s Prifiarat, der nur 
einen Nerv Dimmt , der so einer Seite mit dem B^ , »m 
andera mit dem ROekeuuu-k zusammenh&Dgt. Legt man nun die 
Nerren parallel der FonkenBtrecke, so eriilllt man maxiiDale Wir- 
kungen, wenn das Zweischeiikelprtlparat Bymmetrtscb in Bezug anf 
die beideo Engelo dea Entladers lietrt (Fig. 1), wfthrend jede seit- 




Fig. 2. 

liche Veawhiebnng dee Prflparats (Fig. 2) die WiAungen Traringert 
Oder aufhebt Legt man dagegen den Nerren dee Zweisebeokel- 
pr&paratee reditwinkelig xur Funkenstrecke, so erhftlt man minimale 
Wiriraogao, wens das Pr&parat Bymmetrisch in Bezog auf die beiden 
Eugelu dee Entladers liegt (Fig. 3), wfthrend man maxunale Wir- 




Fig. 3. 



kui^n entbftlt, wenn man es genUgend weit seitlich veradiiebt 
(Fig. 4.) 

Die EAl&rung, welche ich von diesen Erscbeinnngen gab, war 
die folgende: 

a) Das Zweiscbenkelprftparat liege der Funkengtrecke parallel 
und symmetrisch zum Entlader (Fig. 1). Ist zu einer Zelt die eine 
Kugel des Entladers positiv geladen, die andere negativ, so tnVt in 
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den Muskeln durch Infiuenz eine eotsprechende Vertheilun^ der 
Elektricit&ten ein. Springt ein Funke im E&tlader fiber, so holt im 
Prftparat nichte mehr die getrennten Elektricit&ten aufieinander, und 
68 entsteht ein Strom der in der L&ngsrichtung durch die Nerven 
gefat imd den Miukel zur Zuekung veranlasst 

b) Das Zweiscbenkelpr&parat liege rechtwinkelig in Bezug ttnf 
die Fankenstreeke, aber symmetriBeh in Bezug auf die Eugeln des 
EntktderB (Fig. 2). Alsdann wird die VerUieilung der ElektridULten 
im Piilparat so stattfinden, dasB beim Ueberspringen des Funkens 
ein Strom quer durch den Nerven gehen muss. Da der Nerv in 
der Qnerrichtung unerr^iMir ist, so ist der Effect in dem Falle ein 
Minimum. 




Fig. 4. 

c) Das Zw^scdieokeJprfiparat liege wieder der FuukeiiBtreeke 
parallel, abtir nicht symmetrisch ia Bezug auf den Entlader, BODdem 
nac^ ei&er Seite v^^choben (Fig. 2). Alsdann wurd die Vertlieiliuig 
der Elektridt&ten so au^allen, dass beim Ueberspringen ^es Fui^eos 
der Strom in der Querriehtunt; durch den Nerv geben muss. Wtr 
werden also einen minimalen Effect erwarteu m&ssen u. s. f. 

EbensQ ei^l&tte sich der Spi^elversucb, den ich in einer Mheren 
Arbeit anftlbrte, und der auf den ersten Blick unserer Deutung za 
wider^rechen sc^ien. Das Zweisdienkelprftparat wurde rechtwinkelig 
gegen die Fimkenstrecke orientirt, aber nicht symmetrisch in Bezug 
auf den Entlader , sondem ein klein wenig nach einer Seite ver- 
sdioben (S^. 5). In dem Falle geht bei dem UeberspriDgen dra 
Ponkras nur ein Bchwacher Strom in der L&i^srichtui^ durdi den 
Nerren. Wahlt man nun den Abstand des Pi^parats vom Entlader 
80, dasB die Zuekung beim Ueberspringen des Funkens eben aufr- 
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bleibt, BO kann num wteder Zackungen benrorruflra, wnm man eioea 
Spinel 8 S (Fig. 5) bo ao&tellt, dass dafi eiae Ende iu der Nabe 
deijeoigen Kugel dee Entladers sich befindet, welcbe am weitsten 
von dem Pr&parat entfernt ist, das andere Ende dagegeo in der 
N&he deqenigen EndeB dee Prftparatee, welehe der Funkenstreeke 
at^wendet ist Die Erkl&rung der Spiegelwiikung ist eehr einfadi. 
Im Spiegel wird ebenfalls eice Vertheilung der Elektridt&ten hervor- 
gebracht, and diese Vertheilung der Elektricitfttett moss die schou 
bestehende VertheiluDg der Elektridt&tea im Pr&parat verstflrken. 
Han kfinnte aber aueh glauben, dass eg sich hier urn eine Wir- 
kuog der durch den Spinel reflecUrten Wellen bandele. Dass das 
nieht der Fall ist, sondem dass ee sich hier um doppelte laflaeiu!- 

wirkong handelt, 

wirddnrchfolgen- 
den Versuch be- 
wiflsetL Manlasse 
alles wie im Tori- 
gen Versuch, nur 
drehe man die 

Funkenstreeke 

um 90", sodass 

sie jetzt vertikal 

j-j 5 Bteht, Btatt wie 

Torhin horizontal. 

Die Reflexion der Wellen mOsste jetzt durch den Spi^ ebenso statt- 
finden wie vorher, aber die verBtftrkende Influenzwirkung durth den 
Spiegel muss fortfellen. Thatsftchlich bleiben auch in diesem Fall 
die Zuekungen aus, womit bewiesen iet, dass nicht die elektrischen 
Wellen die Ursache der Spiegelwirkung sind , sondem einfaeh das 
Verschwinden der Ladung der Kugeln. Zu diesem Verauch habe ieh 
nun seit der ersten Verfiffentlichung zwei ErgSimingen gemacht, 
welche denselben als Demonstratiousverauch interessanter machen, 
und die zugleich die Biditigkeit unserer Auffassung weiter bestarkm. 
Eratens habe ich gefunden, dass es nicht nOthig ist einen Metall- 
spiegel anzuwenden, sondem dass eine befeuchtete Glasplatte ein 
ebeuBo guter Spiegel ist, wie eine Metallplatte. Wenn es sich um 
die Wirkung von Wellen handelte, hatte das nicht der Fall sein 
dUrfen, da ja die elektrischen Wellen eine dOnne WaeserlameJle 
leichter durchdringen als eine Metallplatte. Zweitens kann der 
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Kfirper des Experimentators fUr diesen Versuch anstatt eiaes Spiegels 
benutzt werden. Man braacht nur die eine Hand in die N&he der 
Kugel a (Fig. 5), die andere in die Nfthe des Knde8 6 des Praparates ' 
zu briugeo. Man kann so dem Muskel zurufen zu zucken, and der 
Erfolg kOonte jeden Anh&nger der Telepathie nberzeugen, dass sein 
Aberglaube wissenschaftlich begrUndet sei. Im letzteren Falle iBt 
die Influenzwirkung zu offenbar, die Reflexionswirkung zu sehr aus- 
geschlossen, urn die Idee der Welleawirkui^ aufkommen zu lasseu. 
Die letzte Versuclisreilie, die ich mittheilte , bestand in einer 
Hemmung der Wirkungen durch einen Schirm. Das Praparat liege 
parallel der Funkenstrecke und symmetrisch in Bezi^ auf die Kugeln 
des Entladers (Fig. 6.) Bei jedem Ueberspringeo des Fuokens er- 
folgen kr&ftige Zuckuogen. Bringt man jetzt einen metallenen Schirm 




Fig. 6. 

88 (Fig. 6) hinter das Pr&parat und parallel zu demselbeo, so ver- 
sehwindeti die Wirkungen. Das liesee sich durch Influenz erklaren; 
im Spiegel wird die Vertheilung der ElektriciUlten durch die stark 
geladenen Eugeln des Erregers im eelbeu Sinne erfolgen wie im 
Pmparat. Da sich die gleichm3ssigen ElektriciUlten des Spiegels 
und Praparates gegenfiberstehen, so muss die Wlrkung im Praparat 
durch den Spiegel abgeschwacht werden, und daher bleiben die 
Zuckungen aus. Die andere Erklarung durch WellenwirkuQg ware 
die, dass sich stehende Wellen bilden, und dass ein Knoten am 
Spiegel entsteht. Es war ein leichtes zu zeigen, dass diese Auf- 
fasBung falsch ist. Man braucht nur den Spinel stetig zu eotfemen, 
um sicb zu Qberzeugen, dass bei jeder anderen Entferuui^ des 
Spinels die Zuckungen wieder eintreten. Wenn es sich um stehende 
Wellen gdiandelt hatte, so batten bei stetig zunehmender Entfernung 
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des Spiegels periodiBch Hemmungen der ZneknogeD rintretea n 
_wa8 aber nie der Fall war. 

Aueb ftkr diesen Versueh kann man den Metallspiegel dnnli 
eioe feuehte Glasplatte enetaen. Ebenso wirfct die Peaoa des 
EspeilmeiitatorB, wena er hinter den Mnafcel tritt and je me Hand 
in die Nftbe des freien Endes des Prf^aratB bringt Man kann so 
die Znckungen leJcht bemmen. Icb branebe kaom za erwklinen, 
dass diese Form der Demonstration bemnden neffeetroll" isL 

3) Man kOnnte nun gegen diese Art der Erklftrong den Ein- 
wand erbeben, dssB wir eine modemere Daretellang der Vor^^tnge 
im Pr&parat bei diesen Versucben geben mUssten. Ich bin gem 
bereit diese LQcke 
meiner ersten Mit- 
theilong saszufQUen, 
da das mir Gelegen- 
heit giht, weiter auf 
die chemische Tbeo- 
rie elektrophysiologi- 
scher Wiitengen 
eiozogebeu, die idi 
Fig. 7. schon in zwei Ab- 

faandlnngen dar- 
gelegt babe. Die Frage die fOr den PhyMologen bierbei in Be- 
tracbt kooimt, ist die folgende: Was andert sich im NerrmoBkel- 
prftparat oder in irgend einem lebendigen Gebilde, wenn wir sagen, 
dasselbe besitze eine negative oder positive elektrische Ladung , wie 
das wiederhoU in diesem Au&atze voigekommen ist? Zun&chst 
mttssen wir eine Consequenz des Faraday'scben Geeetzes der 
Leitung in FlQssigkeiten iOi lebende Gebilde zieben, nfLmlich, dass 
in lebenden Gebilden eine elektrische Leitung nar iartit lonen- 
wandernDf; mfiglieh ist, da eben nur die flOssigen Bestandtbeile der 
Zellen Leiter sind. Nun bat Ostwald die weitere Consequenz aos 
dem Faraday 'schen Gesetz gezogen, dass auch die statiscbe Elek- 
trieitat in einem flUssigen Leiter nur als ein tTeberschuss positiver 
oder negativer lonen an der Oberfltlche der Ldsung denkbar m. 
Es scheint mir, dass Ostwald's Annabme nothwendig ist und ich 
stelle mir entsprechend vor, dass wenn wir die Vertheilui^ der 
ElektricitHten im PrUparat voraussetzen, wie sie in Fig. 1 angedeutet 
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i^t^ wir eine bestimmte Zahl positiyer lonen an der OberfllUsh^ des 
Prftparates in der rechten Hftlfte uad die gleiche Zahl negativer 
lonen an der Oberfl&che in der linken H&lfte besiteen. Die Erafit- 
linien, die von den Kugeln des Entladers zum Pr&parat au^ehen, 
kdnnen wir uns denken als die Verbindangdinien-2wisehen den 
Centren polarisirter Elemente. Diese Verbindimgslinien wttrden also 
an der Oberfl&che des Pr^parats in den lonen enden. Sobald die 
Ladung der Kugeln durch den Uberspringenden Funken zum Ver- 
schiinnden gebracht wird^ k5nnen die Uberschttesigen positiven lonen 
der rechten Seite des PrSparates und die negativen der linken Sdte 
nicht l&nger getrennt bleiben und eine Wanderung der lonen — 
ein Strom — muss im Nerven stattfinden. Dabei muss es (in Folge 
der Semipermeabilit&t gewisser Elemente im Pr&parat?) zur Aus- 
seheidung von lunen an gewissen Stellen des PrSiparats kommen. 
Die lonen werden in Atome verwandelt und Uben direct oder in- 
direct chemische Wirkungen aus. Diese chemischen Wirkungen 
bringen die Zuckungen hervor, welche wir beim Ueberspringen des 
Funkens bemerkten. Man versteht auch bei^ dieser Darstellung sehr 
wohl, warum die oscillatorische Natur des Entladungsvorgangs fiir 
die physiologische Wirkung unwesentlich ist^ da es hierfbr nur auf 
die lonenwanderung ankommt. Es ist also, wenn unsere Theorie 
richtig ist, auch zu erwarten, dass wir die bisher beschriebenen Ver- 
suche auch dann mit Erfolg anstellen kdnnen , wenn es uns gelingt, 
den oscillatorischen Gharakter der Entladung ganz zu vermeiden. 



n. 

Meine Versuche erschienen im Junihefte dieses Archives. Im 
Julihefte ^#er „ Archives de Physiologie" ver5flfentlichte B. D ani- 
le wsky zwei Aufsatze unter dem Titel ^Excitation des nerfe par 
les rayons 6lectriques**. D anile wsky hat es nicht fttr ndthig 
gehalten, seine Versuche physikalisch zu analysiren, und 6r hat 
obendrein den Umstand auf den AUes ankommt, die Bedeutusg 
der Orientierung des Nerven gegen die Funkenstrecke, dbersehra. 
Ich will fUr diese Behauptungen im Folgenden die Beweise briiigen. 
Dabei wird es sich herausstellen , dass Danilewsky's Versuche 
mit einen 8ch5nen Beweis filr meine Annahme bilden, dass die von 
mir und ihm beobachteten Wirkungen nicht durch die oscilla- 
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toriaehe Natnr der Kntladnng bestiinmt sind. Seine Veisnche sind 
n&mlieh BO aagestellt, dus die oeeillatoriBche Natur der EnUadimg 
BO got wie g&nzlieh venniflden ist 

Die Venache von D a n i 1 e w B k y zerfallen aebeinbar in 3 Grui^Mn. 
In Wirkliehkeit haodelt es sich jedoch tun etn and denselbeD V^- 
sneh. Wir wollen znent den Venach beepreefaen, der von ihm als 
„Int«ferenzvenaeh' bezeiehnet wird (S. 524). Je ein Pol eiues 
Ruhmkorff wird mit einer ebenen Hetallplatte verbonden. Diese 
Metallplatten werden parallel in einem Abetand von 50—100 cm 
von eiuander aatg:estellt ,L^ man nun den Nerv symmetrisch 
zu beiden Metallplatten, bo erb&lt man keine WiAong." .Man 
brauebt nur eine kleioe Aendemng der Symmetrie herbeiznfQbren, 
d. h. das Prftparat einer 
der b^den Hetallplat- 
ten zu n&hem, nm in- 
duzierte Contraetionen 
herbeizuftthren." Sehen 
wir nns die beigegebene 
ZeichnuDg (Fig. 7 nach 
DanilewBky) genauer 
an, BO finden wir, dass 
Fig, 8. io 'liesein Versuch der 

Nerv zu ftllig den He* 
tallplatten parallel und etwas ausserhalb deB von beiden Metall- 
platten b^renzten Raumes lag. Das ist aber nidits anderes als der 
von mir unter b) mitgetheilte imd in Fig. 3 veranscbaulidite Ver- 
sucb. TJm sich davon zu Uberzeugen, braucht man aur, wie ich getban 
babe, den Nerves urn 90 ** zu dreben und der Verbindungsstrecke 
der Elektroden parallel zu legen (Fig. 8). Man erfaalt alsdann 
maximale Wirkungen, wenn der Nerv symmetrisch in Bezug auf die 
Metallplatten liegt. Es handelt sich also nicbt um Interferenz ia 
Danilewsky'8 Veisucb, sondem (wie icb in meiner ersteu Arbeit 
achon gezeigt batte) darum, dass der Nerv gegen QuerdurchstrOmung 
unempfindlich oder wenig empflndlich ist Ich aberzeugte mich noeb 
auf eine audere Art, dass diese Aufiiassung richtig iet. Man kann 
n&mlich auch bei reebtwinkeliger Orientirung des Nerven gegen den 
Elektrodenabstand und bei unsymmetrischer Stellui^ des Nerven 
Minimaleffeete erzielen, wenn man die Nerven g&nzlicb zwischen die 
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beiden Metallplattea bringt, wie in Fig. 9. Dabei erfa&lt man 
□atArlieli Strdme, die quer durch den Nerren geheu. 

Stellen ueb so vom rein physiologisdieD Standpankt die „Inter- 
ferenzTersuehe" Danilevsky's als Inthum beraos, so fOhrt eine 
physikalisehe Analyse derselbea auf nocfa selteamere Dinge. Bei eeinen 
Versucben spiingt nicfat, fpe in meinea Versucben ein Funke Uber, 
sondem es bandelt sich um eine stille Entladung. Dabei geht aber 
der oscillatorische Charakter der Entbidang so gut vie ganz ver> 
loreo. Wir bringea bekanntlicb eine Stinm^bel aur dann zum 
Tdoen, wenn die Zinken nach Entfemung aiiB der Bubelage abrupt 
zurUckscboellen. Ein allm&ligeB Zurackgehen in die Rubelage fikhrt 
nicht zum Tdnen. Ebenso ist es bei der Entladung. Im Falle der 
FuDkenentladuDg haben wir es mit eiuer abrupten Entspannung zu 
thun, die oscilla- 
torisch Ter!a,uft. Im 
Falle der stillen Ent- 
ladung haben wir es 
aber Uberhaiipt nicht 
mehr mit Oscilla- 

tionen zu thun. 
Wenn Danilews- 

k y hiffl: von (wdlla- F^TflT 

torischer Entladung 
redet, so ist das als Grenz&ll vielleicht zal&ssig, in Wirklichkeit 
aber tritt in seinen Versucben der oscillatorische Charakter der Enl- 
ladui^ Tdtlig zurack, so dass dieselben gerade eine schdne Be- 
sUltigung meiner Ansicbt bilden, dass diese Wirkungen nicht durch 
die Oseilladonen bestimmt sind, sondem durch eine einmalige elec- 
trostatische Entladung. 

Freilieh kOnnte man noch behaupten, dass bier docb insofem 
electiisehe Wellen TOibanden seien, als die Unterbrechuitgen des 
Ruhmkorff periodiscb erfolgen. Schfttzen wir die Unterbrecbungen 
des Ruhmkorff auf 60 per Secunde (was sicberlich boch ist) so ist, 
wenn die Fortpflanzungsgescbwindigkeit des Licbtes rund 800 000 km 
angenommen wird, die Wellenl&nge Ober 5000 km! Will Daui- 
lewsky ubb glauben machen, dass die&e Wellen zwisehen seinen 

50—100 cm Ton einander entfemten Elektroden znr Interferenz 
gekommen seien? Es ist auch vOllig verfehlt, auf solche Wellen nocb 




110 Jaoqt^i L^ebt 

das Wort Strahlen anzuwesden. Vom Strahl verlangen wir die gnd- 
linige Fortpflanzung, and desshalb hat es schon keinen Sinn metar 
Yon Schallstrahlen zu redes , da dieselben ja urn die Ecke gehen. 
Die iiStrahlen" Danilewsky's aber wQrden nicht nur umTeine 
Ecke gehen, soudern urn die ganze Alpenkette oder um den Mbnd! 
Ebensowenig hat es einen Sinn, wenn Danilewsky sagt, dase in 
diesem Versuche eine ^neatralisation des polaritte ilectriques*' statt- 
findet Es handelt sieh yielmehr einzig und allein um 
die geringere Erregbarkeit des Nerven gegen quere 
Durehstrdmung. 

Der zweite Versaeh von Danilewsky soil dann endgtkltig 

darthun, dass es sich hier nicht um elektrostatische Wirkungen 

handele: er erhielt nftmlich auch Wirkungen, wenn die secundSre 

Spirale des Ruhmkorff geschlossen war und zwar mittelst einer 

secundSLren Spirale eines Schlittenapparates. Ich habe diesen Ver- 

such wiederholt und gefunden, dass derselbe im Grande niehts 

Anderes ist als der vorhin erw&hnte Versucb, und dass demgemftss 

hierbei ebensowenig von einer Wirkung der oscillatorischen Ent- 

ladung Oder der elektrisehen Wellen die Rede sein kann wie im 

ersten Versuche. Um sich davon zu dberzeugen, braucht man nur 

den Ereis der secundftren Spirale des Ruhmkorff (statt mit einer 

Spirale eines Inductionsapparats) mit einem Rheostaten zu schliess^L 

Schaltet man einen grossen Widerstand im Rheostaten ein, etwa 

20000 Ohm, so kann man alle die Versuche zwischen den KIobbi- 

schrauben des Ruhmkorff wiederholen, die ich sub. a und b be- 

schrieben habe. Schaltet man einen Widerstand von 1 Ohm ein, so 

erhslt man keine Wirkungen ! Es handdt sieh also au(A hier daram, 

dass durch Einschaltung eines grossen Widerstandes zu beid^i 

Seiten des Widerstandes ein hohes Potential herrscht, das eine 

elektrostatische Vertheilung der Elektricit&ten im PrUparat hervor- 

ruft, und dass, sobald die Entladung stattfindet, im Nerv ein Strom 

entstehty der, wenn er in der Ldngsrichtung durch den Nerven geht, 

Maximaleffekte hervorruft, wenn er dagegen in der Querrichtu^g 

durchgeht^ Minimaleffecte hervorruft. Am schdnsten gelingen die 

Versuche, wenn man die secund&re Spirale des Ruhmkorff durch eine 

mit destillirtem Wasser gefttllte Glasrdhre schliesst, in welche an 

jedem Ende ein Kupferdraht mUndet. In dem Fidle verhlUt sioh, 

in Bezug auf physiologische Wirkung, die Glasr5hre genau wie die 

Funkenstrecke in meinen zuerst beschriebenen Versuchen, und man 
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kann hier alle Versuebe aDStellen, die ich in meiner ersten Ab- 
handlung beschrieben habe. Aber das gelingt nur, so lange der 
Abstand der Kupferdrfthte in der Gla^rfihre gross ist, d. h. so lange 
der Widerstand gross ist. Schiebt man die Enden der Kupferdrahte 
zusammen, so dass der Widerstand klein wird^ so hdren die Wir- 
kungen auf. Es bandelt sich also auch bier wieder darum, dass das 
Entstehen des Potentialunterschiedes eine Verteilung der lonen im 
Prd.parat hervorruft, und dass beim Verschwinden des Potential- 
unterschiedes ein Strom durch den Nerven geht Aber die oscilla- 
toriscbe Natur des Verschwindens des Potentialunterschiedes hat 
nichts mit der physiologischen Wirkung zu thun, da die Entladung 
in dem durch die Wasserr5hre geschlossenen Ruhmkorff ja gar nicht 
oscillatorisch erfolgt; es sei denn, dass man die Zahl der Unter- 
brechungen des Ruhmkorff als Schwingungszahl ansehen will. Das 
allerdings fbhrt dann wieder auf die D anile w sky 'schen „8trahlen'' 
Yon 5000 Kilometer Wellenld,nge. Es handelt sich also auch in 
diesem Versuche nicht um die Wirkung elektrischer Wellen, sondem 
urn Strdme im Nerven, welche durch das Verschwinden von Poten- 
tialunterschieden in der Nfthe des Nerven hervorgerufen werden; 
wobei die oszillatorische Natur der Entladung, selbst wo sie vor- 
handen ist (was ja in Danilewsky's Versuchen so gut wie gar 
nicht der Fall war), f)lr die Wirkung auf das Nerv-Muskelpraparat 
gleichgiiltig ist. Die dritte Versuchsreihe Danilewsky's bezieht 
sich auf unipolare Bdzung. Ein Pol des Ruhmkorff ist mit der Erde, 
der andere ist mit einer Metallplatte verbimden. Dieser Fall unter- 
scheidet sich von den beidai anderen hier erwahnten Methoden nur 
dadurch, dass der eine Pol das Potential Null, der andere aber ein 
doppelt so hohes Potential erhUt wie in den anderen Yersudien. 
In Bezug auf das Fehlen der eigentlicfaen Oscillationen ist dieser 
Yersuch den beiden anderen Versuchen gleichzu^llen. Aber ich 
will ausdrttcklich betonen, dass meine frtlher beschriebenen Versuche 
allein ausreichen, um darzuthun, dass der oszillatorische Gharakter 
der Entladung eiues Ruhmkorff (wo dieser Gharakter wirklich vor- 
handen ist) nicht die physiologische Wirkung auf den Nerven 
bedingt, sondem dass diese Wirkung nur bedingt ist durch das 
(eimnalige) Verschwinden einer Ladung. Mit Wellen haben also 
diese Dinge nichts zu thun. 

Es ist vielleicht ndtig, die mdgliche praktisehe Anwendbarkeit 
dieser Versuehe in der Medizin zu beilihren. Danilewsky maebt 
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bedenkliehe Andeutangen in dieser Bichtung. leh glaube kaum, 
dass Yon einer praktisches Anwendung die Rede sein kann. Man 
kann rich nftmlich leicht davon ttberzeuges, dass schon eine feuchte 
Glasplatte als YoUkommener Schirm gegen alle elektroatatischen 
BeeinflnssungeD des Pr&parats durch geladene KOrper dient Unser 
K5rper ist mit einem aolchen Schirm an seiner ganzen Oberfl&ctae 
in der Form der oberflflddichen Schichten der Epidermis umgeben. 
Falls es sieh nieht urn ganz eolossale Entladongen handelt, wie im 
Falle eines in der N&he unseres KOrpers einschlagenden Blitzes, ist 
jeder Oedanke an eine tXt Heilzwecke in Betracht kommende Wir- 
kung auf unseren KOrper ausgeschlossen. Da es sieh aber bei 
diesen Einwirkungen (selbst wenn eine ungewdhnlieh krftftige Ma- 
schine zur Verf&gung steht) im Onmde immer nur um Strom - 
wirkungen handeln kann, so halte ieh es Yon Yomherein fUr 
rationeller, den galYanischen Strom der Haat direct zuzafbhren, statt 
ihn auf dem unbequemen Umwege darch Entladung eines auf hohem 
Potential stehenden KOrpers herYorzumfen. 

Endlich muss ich noch auf einen fandamentalen Irrthum Yon 
Danilewsky in Bezug auf die Auffassung fiber die Natur der 
elektrischen Wirkung auf das Protoplasma aufinerksam machen. 
Danilewsky schliesst sieh derAnsicht Yon Chauveau und d^ArsouYal 
an, dass die Elektricit&t nur als .mechanisches Err^ungsmittel" wirka 
„Nous possddons, sur ce point, des indications dans les trte-intertesantes 
recherches de M. d'ArsouYal. Dans sa communication k la Soci6t6 
de Biologie de Paris, du 4 juillet 1891. M. d'ArsouYal relate que 
ses propres recherches sur Tirritation 61ectrique et m6canique des 
nerfs confirment enti^rement les Yues de M. ChauYoau qui, dba 1859, 
d6clarait que F^Iectricit^ agit uniquement comme excitant m6canique, 
surtout k son point de sortie et en raison de la density k ce poinf 
Dem gegenUber mochte ich daran erinnem, dass die Farad ay 'sche 
Idee der Elektrolyse einer der Grundpfeiler der neuen Physik und 
Ghemie geworden ist. In der lebenden Substanz aber sind 
es nur die Elektrolyte, welche den Strom leiten. Budgett 
und ich haben femer fQr eine Reihe Yon F&Uen den directen Nach- 
weis gefuhrt, dass die physiologischen Strom wirkungen Punkt fttr 
Punkt durch chemische Verbindungen herYorgerufen werden kOnnen, 
und-zwar durch solche chemische Verbindungen, die nach den elektro- 
lytischen Gesetzen an den betreffenden Stellen gebildet werden 
mttesen, Es ist desshalb nur logisch anzunehmen, dass auch die 
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physiologischen Wirkungen des Stromes nichts Anderes sind als die 
chemischen Wirkungen der prim&ren und secundftren cfaeinischen 
Verbindungen, welche durch die vom Sttrom freigesetzten lonen ge- 
bildet werden. Von einer ^mechanischeii'' Wirkung der lonen ist 
aber unter den Physikem und Chemikdm nichts bekannt. Im Ver- 
laufe dieser Erdrterungen findet sich auch eine Bemerkung von 
Danilew8ky,die von Neuem zeigt, worauf schon sein „Interferenz- 
versueh'* hindeutet, dass derselbe fiber die Begriffe elektrischer 
Wellen, Strahlen, Oscillationen und Interferenz im Unklaren ist 
Diese Bemerkung lautet: „Si, dans le circuit primaire de Ruhm- 
korff au lieu d'interruptions rares, nous instituons des interruptions 
trte rapprochdes, de plusieurs milliers par seconde, par exemple, nous 
sommes en droit d'attendre, en depit m6me de T^ldvation du poten- 
tiel et de la grande amplitude de ses oscillations une absence de 
reaction exdtatrice de la part du nerf moteur." Wenn heute ein 
Physiker von der Wirkung elektrischer Wellen h5rt, so ist er geneigt, 
sich Wellen von der 6r5ssenordnung weniger Centimeter vorzu- 
stellen. Mit Iftngeren Wellen dttrfte wohl jetzt kaum ein Physiker 
mebr arbeiten. 

Bei so kurzen Wellen handelt es sich um Oscillationen, die nach 
tausenden von Millionen in der Secunde zfthlen. Diese Oscillationen 
soUen aber zu schnell sein , schon wenige tausende Schwingungen 
sollen schon zu viel sein. Ich habe mit sehr kurzen Wellen ge- 
arbeitet und dabei, wenn auch schw&chere, aber gleichwohl deutliche 
Wirkungen erzielt, nur mit dem einen Vorbehalt natQrlich, dass die 
Oscillationen nicht fUr die Wirkung verantwortlich waren, sondem 
wie in alF unseren Versuchen nur das Verschwinden der Ladung der 
Eugeln. Aber wenn Danilewsky einsah, dass eine beschrftnkte 
Zahl von Oscillationen ndthig ist, um Wirkungen zu erzielen, so hatte 
er doch wenigstens die Lftnge seiner elektrischen ^Wellen" aus- 
rechnen sollen; er wttrde alsdann gefunden haben, dass er mit 
Wellenlftngen von Tausenden von Eilometem gearbeitet hat. Wenn 
nun solche Wellen auch nicht theoretisch gleich unendlich anzusehen 
sind, so sind sie es doch fQr praktische Zwecke, d. h., auf solche 
Fidle die Begriffe elektrische Strahlen, Wellen, Interferenz (inner- 
halb einer Distanz von 1 Meter!) anzuwenden, ist absurd. Wer 
von physiologischen Wirkungen elektrischer Wellen reden will, muss 
mit raschen Oscillationen arbeiten und den Nachweis filhren, dass 
gerade die Oscillationen die Wirkung bedingen. 
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Aber in einein Punkte hat Danilewsky doeh Becht: rasche 
Strom wechsel bringen, wie wir ja seit Bernstein's bekannten Unter- 
suehungen wissen, keinen Tetanus mehr hervor. Das gesehieht aber 
nicht, weil bei rascbem Stromwecbsel die MolecQle in Rnhe bleiben — 
wofUr ja nicht der leiseste Anbaltopunkt yorhanden ist — sondem weil 
es sich bei ailen elektrischen Wirkungen lediglieh nur nm die 
cbemiscbe Wirkung der Producte der Elektrolyse handelt. Es ist 
aber eine bekannte Thatsache, dass bei za rascbem Strom wechsel 
die Zersetzungen ausblriben, weil am selben Pol das negative Ion 
frei wird, ebe das positive Ion Zeit gehabt hat , sich in ein Atom 
umzuwandeln und chemiscb zu wirken und vice versa. 

Das Ergebnissmeiner Arbeit bestHtigt also erstens, 
was ich scbon frtther fand, dass die bei der Entladung 
von K5rpern mit hohem Potential zu beobachtenden 
Zuckungen des Qalvani'schen Froschscbenkels be- 
dingt sind durch das blosse Verschwinden des Po- 
tentials und nicht durch den oscillatorischen Cha- 
rakter' der Entladung, und zweitens, dass es dem- 
entsprechend v5llig falsch ist, in diesen Fftllen yon 
den physiologischen Wirkungen elektrischer Wellen 
Oder Strahlen zu red en, wie das Danilewsky get ban hat. 
Drittens mdcbte ich darauf binweisen, da&s meine 
Arbeit, welche die vollst&ndige und richtige Dar- 
legung der Thatsachen enthielt, vor der Arbeit Dani- 
lewsky's erschienen ist, und dass Danilewsky, von 
seinen physikalischen IrrthUmern abgesehen, auch 
den wesentlichsten physiologischen Umstand in diesen 
Versuchen Ubersehen hat, nd.mlich die von niir gefundenie 
Bedeutung der Orientirung der Nerven zur FMnken- 
strecke. 
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I. Einleitang. II. Versuche mit Sauren. III. Versuche mit Basen. IV. Ueber 
den Einfluss von H- und HO-Ionen aaf die Wasseraufoahme des Muskels bei 
l&ngerer Versachsdauer. V. Inwieweit sind die Gewichtsanderungen des Muskels 
eine Function der osmotischen Druckdififerenz zwischen Muskel und umgebender 
Flussigkeit? VI. Beweise ftir die Gultigkeit der van 't Hoff'schen Theorie 
des osmotischen Dnicks fUr diese Erscheinungen. VII. Ueber die Wirkung von 
Kalium- und Natriumcarbonat. VIII. Die Wanderungsgeschwindigkeit und rela- 
tive Giftigkeit verschiedener lonen fiir den Muskel. IX. Zusammenstellung der 

Ergebnisse. 

I. Einleitung. 

Die Arbeiten von van 't Hoff, Arrheniiis und Ostwald 
liber osmotischen Druck und liber die Dissociation der Elektrolyte 
haben eine neue Epoche der Naturwissenschaften . herbeigeftihrt. Die 
Wellen, die durch jene geistige Bewegung hervorgerufen worden sind, 
haben sich in der Thierphysiologie noch kaum ftthlbar gemacht. Ich 
hatte vor einigen Jahren versucht, die Theorie des osmotischen Druckes 
ftir die Erklarung der Arbeitshypertrophie des Muskels nutzbar zu 
machen. Die Volumzunahme beim Wachsthum der Muskelzellen er- 
fordert einen Arbeitsaufwand, was man bisher in der Thierphysiologie 
nicht beriicksichtigt hatte. Man beruhigte sich dabei, dass der 
arbeitende Muskel mehr Blut erhalte und „daher" starker „assimi- 
lire", obwohl doch der besternahrte Muskel ohne Arbeit nicht hyper- 
trophirt. Ich habe nun darauf hingewiesen *), dass die im thatigen 
Muskel nachweisbar vorhandenen Spaltungsvorgange zu einer Zunahme 
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des osmotischen Druckes fohren mfissen. Da ferner die Maskel- 
substanz wie eine halbdurchlftssige Wand wirkt, so ist damit eine 
EDergiequelle fQr die Leistung der Wacbsthumsarbeit nachgewiesen. 
Es handelte sich dabei aber um mehr als eine Vermuthung, da die 
Zunahme des osmotischen Druckes im th&tigen Muskel oder vielmefar 
die yersUrkte Wasseraufnahme desselben in hypisotonischen Salz- 
I5sungen sowohl durch Ranke als auch in meinem Laboratorium 
direct nachgewiesen worden war. Diese Theorie ist unberQcksichtigt 
geblieben ; selbst der Gedanke, dass eine Energiequelle fdr die Wachs- 
thumsarbeit bei der Hypertrophie n5thig sei, ist nicht einmal be- 
achtet worden. Der Grand hierfbr ist nicht weit zu sachen. Selbst 
in neuen Lehrbtlchem der Physiologie spricht man noch nihig 
wie vor fllnfzig Jahren von der Anziehung des Wassers durch Salze ; 
der Begriff des osmotischen Druckes und die Arbeiten von van 't H off 
sind noch nicht bis in diese Kreise vorgedrungen. 

Eines der folgenreichsten Ergebnisse der Dissociationstheorie ist 
die wesentlich durch Ostwald gewonnene Einsicht, dass diejenigen 
Reactionen der Sauren in wassriger L5sung, welche alien Sauren, 
und nur diesen , gemeinsam sind , auf der Wirksamkeit des positiv 
geladenen Wasserstoff-Ions beruhen, und dass entsprechend die all- 
gemeinen specifischen Wirkungen der Basen durch das negativ ge- 
ladene Hydroxyl-Ion bestimmt sind. Die relative Starke der Basen 
und Sauren hangt demnach von der Zahl der HO- und H-Ionen in 
der Volumeinheit der L6sung ab, und diese Zahl ist bestimmt durch 
den Grad der Dissociation der betreflFenden Elektrolyte. 

Ein weiteres principielles Ergebniss ist die Thatsache, dass in 
v5Hig dissociirten Salzl5sungen die Eigenschaften der Losung die 
Summe der Eigenschaften der lonen sind. Das Ion selbst aber re- 
prasentirt eine neue Gattung von Molectilen, namlich Atome oder 
Atomgruppen, welche mit einer bestimmten Quantitat Elektricitat 
geladen sind. Es ist die Aufgabe dieser und weiterer Abhandlungen, 
die physiologischen Wirkungen der lonen im Einzelnen zu ermitteln. 

Es ist das Verdienst von Kahlenberg und True, derartige 
Versuche auf physiologischem Gebiet zuerst angestellt zu haben^). 
Diese Autoren untersuchten die toxischen Eigenschaften von Sauren 
und Salzen in verdttnnten wassrigen LSsungen auf wachsende Pflanzen. 
Als Maass der toxischen Wirkung diente ihnen diejenige Concentration 
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des betreffenden Elektrolyten in Wasser, welche Lupinenkeimlingen 
noch eben erlaubte, 16 — 24 Stunden zu wacbsen. Die Autoren 
fanden, dass wassrige L5suDgen von HBr, HCI, HNOs, HaS04 und 
KHSO4, welche die gleiche Zahl von Wasserstoff-Ionen in der Volum- 
einbeit entbielten, gleich giftig waren, dass also die toxiscbe Wirkung 
dieser Sfturen nur von den Wasserstoff-Ionen berrtthrt und nicbt von 
den Anionen (und auch nicbt von den Molecttlen, die bei der an- 
gewandten Verdttnnung alle elektrolytisch dissociirt waren). Sie 
konnten ebenso zeigen, dass die giftigen Wirkungen der Salzl5sungen 
in ibren Beobacbtungen von den lonen berriibrten. 

Icb zweifle nicbt an der Ricbtigkeit der principiellen Scbluss- 
folgerungen von Kablenberg und True. Dagegen glaube icb 
nicbt, dass die Autoren die Grenze der Giftwirkung scbarf genug be- 
stimmt baben. Sie fanden beispielsweise, dass die vorbin erwabnten 
Sauren bei der L5sung von 1 Gramramoleciil (bei einbasiscben) resp. 
Va Grammmolectil (bei zweibasiscben Sauren) in 6400 1 ungiftig sind, 
dass sie aber bei der LOsung dieser Mengen in 3200 1 giftig sind, d. b. 
dass Lupinenkeimlinge darin nacb 16 — 24 Stunden ibr Wacbstbum ein- 
stellen. Scbarfere Bestimmungen baben sie nicbt gemacbt. Nebmen 
wir nun an, Jemand bebaupte, dass die betreffenden Sauren in diesen 
Versucben nicbt nacb der Zabl der Wasserstoff-Ionen wirkten, sondem 
nacb dem Procentgebalt an Saure, so liesse sicb ein solcber Ein- 
wand aus den Zablen von Kablenberg und True nicbt wider- 
legen. Diese Concentrationen verbielten sicb fttr HCI, V2H2SO4 und 
HNOs beispielsweise wie 36,5 : 49 : 63. Sie liegen also innerbalb 
des Wertbes 1 : 2. Kablenberg und True baben sicb eine fttr 
diese Zwecke sebr ungttnstige pbysiologiscbe Reaction ausgewablt. 
Der Zeitpunkt, in dem das Wachsthum aufb5rt, lasst sicb nicbt scbarf 
bestimmen, und wenn obendrein Versucbe tiber Nacbt fortgesetzt 
werden mtissen, so wird die Bestimmung des Zeitpunktes so unsicber, 
dass meiner Ansicbt nacb die Metbode fttr die quantitative Bestim- 
mung der Giftigkeit verschiedener Losungen zweifelbaft wird. 

Icb setzte es mir zur Aufgabe, die pbysiologiscben lonenwirkungen 
einer Reibe von Elektrolyten zunacbst am Froschmuskel zu bestimmen. 
Es scbien mir aber nfttbig, solcbe Reactionen zu wablen, die eine 
exacte quantitative Bestimmung der Wirkung zulassen. Als solcbe 
Reactionen wablte icb aus : erstens die Wasseraufnabme des Muskels 
unter dem Einfluss der betreffenden Elektrolyte. Icb batte namlich 
gefunden, dass der Wadenmuskel des Froscbes, der bekannilicb im 
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Allgemeinen ungefthr den osmotischen Druck einer 0,7^/oigen Koch- 
salzlOsung besitzt, bei Zusatz von einer Spur einer 8&ure oder Base 
zu dieser KochsalzlOsung betrftchtlich an Gewicht zonimmt, und zwar 
wobl wesentlicb durcb Wasseraufhahme. Die zweite Reaction, die 
ich auswablte, war der Einfluss der Elektrolyte auf die Reizschwelle. 
Als Reizquelle dienten Inductionsscbl&ge und als Maass der Beiz- 
scbwelle der gr5sste RoUenabstand, bei dem noch eben eine merkbare 
Contraction Btattfindet. Auf die letztere Methode lege ich desshalb 
weniger Werth, weil es mir scbeint, dass die Erregbarkeit der einzel- 
nen Mu8](elfasem nicht gleichzeitig schwindet. WSlhrend bei An- 
legung der Elektroden an einer Stelle keine Wirkung mehr stattr 
findet, kann eine Verschiebung der Elektroden noch ein leichtes 
Flimmern einzelner Fasem hervorrufen. Diese Methode kann daher 
nicht auf den gleichen Grad von Genauigkeit Anspruch erhebeU; wie 
die erste Methode. 

n. Versuche mit S&uren. 

1) Die zu den Versuehen benutzten Normallosungen wurden 
mit der peinlichsten Sorgfalt und Gewissenhaftigkeit von Dr. Bern- 
hard, Assistenten am hiesigen chemischen Institut, hergestellt 
Von den S&uren und Basen wurden Losungen angefertigt, die in 
Bezug auf H und HO Vio - normal waren. Es enthielt also die 
HCl-L5sung beispielsweise 1 Grammmolectil (1 Mol.) HCl in 10 Litem 
Wasser, die H2S04-Losung dagegen nur V2 Mol. HgSO^ in 10 Litem 
Wasser. Von diesen Losungen wurden je 5, 10, 15 oder 20 ce 
zu 100 cc einer 0,7**/oigenNaCl-L5sung zugefUgt. Ein Gastrocnemius 
eines Frosches wurde unverletzt herauspraparirt, rasch zwischen 
2 Blattern Filtrirpapier an der Oberflache abgetrocknet, von der 
Sehne befreit, zwischen 2 Uhrschalchen gebracht, gewogen und dann 
in die eben erwahnte Losung gebracht. Hier blieb der Muskel genau 
1 Stunde; dann wurde er herausgenommen, wieder zwischen Filtrir- 
papier sorgfaltig an der Oberflache getrocknet und wieder gewogen. 
Die Methode ist bis auf etwa 5 mg genau. Folgende Umstande sind 
aber bei der Anwendung der Methode zu berttcksichtigen. Da der 
Austausch der StofTe zwischen Muskel und Ldsung an der Oberflache 
stattfindet, so ist es n5thig, fttr dieselbe Versuchsreihe nur Muskeln 
von nahezu gleichem Gewicht und folglich auch gleicher Oberflache 
auszuwahlen. Ein leichter Muskel (mit relativ grosser Oberflache) 
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wird bei derselben osmotischen DnickdiflFerenz zwiscben Muskel und 
L5sung nach einsttiudigem Verweilen in der letzteren einen relativ 
grosseren Gewichtsunterschied aufweisen, als ein schwerer Muskel 
mit relativ kleiner Oberfld^he. Zweitens ist bei dieser Methode zu 
bertlcksichtigen, dass der osmotische Druck des Froschgastrocnemius 
nicht unbetr^chtlichen Schwankungen unterliegt, je nachdem das 
Thier vorher unruhig war oder geruht hatte. Will man also die 
Wirksamkeit von Sa,uren vergleichen, so muss man darauf achten, 
dass man Fr5scbe benutzt, die seit 24 Stunden m5glicbst unter den 
gleichen Bedingungen (Licht, Wasser, Temperatur, SauerstoflFversorgung) 
gewesen sind. Selbst dann bleiben noch individuelle Verschieden- 
heiten bestehen. Dieser Schwierigkeit kann man nur durch An- 
stellung einer grosseren Zahl von Versuchen entgehen. 

2) Ich will zunachst 5 Versuchsreihen mittheilen, welche zeigen, 
dass die Saurewirkung von HNOs, HCl und HaS04 die gleiche ist, 
wenn dieselbe Zahl von Wasserstoflfatomen in dem gleichen Velum 
des Losungsmittels enthalten ist. Als Losungsmittel diente hier nicht 
eine 0,7^/oige KochsalzWsung, sondern eine 0,585 %ige NaCl-L6sung. 
Zu je 100 cc dieser L5sung wurden 5 cc einer 0,365 ^/oigen HC1-, 
einer 0,49 ^lo igen HaSO^- und einer 0,63 **/o igen HNOg-Losung — also 
5 cc einer Vio-normalen Losung dieser Sauren — zugesetzt Die 
romischen Zahlen geben die Versuchsreihen an ; die arabischen Zahlen 
bedeuten hier wie im Folgenden die Gewichtszunahme, welche jeder 
Muskel in Procenten seines ursprilnglichen Gewichtes nach einsttiudigem 
Verweilen in der L5sung erfuhr. Die Angabe V = 200 bedeutet 
hier wie im Folgenden, dass 1 resp. V2 Mol. des Elektrolyten in 
200 Litem Wasser aufgel5st ist. 







Tabelle 


1. V 


— 200. 








I 


U 


ni 


IV 


V 


Mittel 


HNOa 


8,6 0/0 


7,6 0/0 


7,3 0/0 


' 7,6 0/0 


8 0/0 


7,8 0/0 


HCl 


8,2 0/0 


7,8 0/0 


7,6 ^/o 


7,6 0/0 


7,6 0/0 


7,7 0/0 


V2 H2SO4 


8,4 % 


6,7 0/0 


7,9 0/0 


7,9 % 


9,6 0/0 


8,1 0/0 



Man sieht, die Resultate innerhalb jeder einzelnen Versuchsreihe 
sind bis zu einem solchen Grade iibereinstiramend , dass man ver- 
gessen konnte, dass es sich hier um Wirkungen an lebenden Ge- 
bilden handelt. Die Schwankungen zwischen den Werthen der ein- 
zelnen Versuchsreihen erklaren sich aus dem ungleichen Zustand des 
Versuchsmateriales. £s zeigen im Allgemeinen alle Resultate der- 
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selben Beihe relativ hohe Werthe (I und V) oder relativ niedrige 
Werthe (z. B. U). Die Temperatur bat viel mit diesen Schwankui^en 
zu thun, ist aber nicht allein ausschlaggebend. 

Wir kODnen auf Grand dieser Versuche sagen, dass Ldsuagen 
dieser 3 Sfturen, welche die gleiche Zahl von Wasser- 
stoffatomen im gleicben Volumen enthalten, quanti- 
tativ die gleicben WirkuDgeu auf die Gewichtszunahme 
(Wasseraufnabme) des Muskels ausilben. 

3) Haben wir nun das Becht, zu bebaupten, dass es sich hierbei 
nur um die Wirkungen der H-Ionen handelt? Um das zu ent- 
scheiden, mtissen wir zuseben, wie viele Sauremolecille fUr den an- 
gewandten VerdQnnungsgrad dissociirt sind. Bezeicbnen wir den 
Brachtheil der Molecttle, welche dissociirt sind, mit a, so ist be- 

kanntlich a = -^, wo /i^ die moleculare Leitfilbigkeit des Elektro- 

lyten bei der YerdQnnung v, /Uoo die moleculare Leit&higkeit bei 
unendlicher Verdtinnung bedeutet. 

Nach s t w a 1 d *) ist die Wanderungsgesch windigkeit der H- 
lonen bei 25® = 325, die der CMonen = 70,2. Nach dem Kohl- 
rausch'schen Gesetz ist danach flir HCl /i<» = 395. In der 
gleicben Weise ergibt sich fttr HNOg i^oo = 390. Nach Kohl- 
rausch ist fQr 18® die Wanderungsgesch?rindigkeit von H = 290. 
Die von SO^ lasst sich indirect auf ca. 132 bestimmen^). Hoo ist 
demnach bei dieser Temperatur flir H3SO4 = 712. 

Fur V = 200 ist f4, fttr HCl = 377, fttr HNOs = 377. Fttr 
H2SO4 ist n, fttr 18<> in V = 333 nach Kohlrausch = 600,2. 
In unserem Falle war V = 400. Fttr V = 400 dttrfte fit, zwischen 
600 und 610 liegen. 

Es war demnach in unseren L5sungen 

fttr HCl (25<>) a = g^ = 0,95 

^77 
fur HNOs (25 «) a = 511 = 0,96 

fttr H2SO4 (18«) a = ^ = 0,8 (ungenau). 



1) Ostwald, Lehrbuch Bd. 2 Heft 1. 2. Aufl. S. 675. 

2) F. Kohlrausch, Ueber die Geschwindigkeit elektolytrischer lonen. 
Wiedemann's Annalen Bd. 50. 
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Dabei ist der Einfluss, welchen die Gegenwart des NaGl auf die 
Dissociation der S3,uren hatte, vernachl^issigt. 

Betrachten wir die Zahlen etwas genauer, so sehen wir, dass 
sie nicht weit von der Einheit entfernt sind, dass also etwa 95®/o 
der vorhandenen Salzsaure- und Salpetersauremolecttle in lonen zer- 
faJlen waren, und etwas weniger als 5% der Saure in molecularer 
Form existirte. Es erscheint also nur logisch, dass wir f(ir die 
Wirkung der Saure auf die Wasseraufnahme im Muskel die disso- 
ciirten Sauremolecttle verantwortlich machen. Da ferner HCl und 
HNO3 den gleichen Dissociationsgrad zeigen, und die Saurewirkung 
auf /ien Muskel die gleiche ist, so dttrfen wir weiterhin den Schluss 
Ziehen, dass bei der von uns angewandten Verdtinnung 
nur die Wasserstoff-Ionen wirksam sind, wahrend die 
Anionen Cl~ und "NOg keine physiologische Wirkung 
austlben. 

Dasselbe gilt wohl auch fiir Schwefelsaure , obwohl hier die 
Dissociation etwas geringer war. Wir kommen also zu dem Schluss, 
dass die Wirkung der Saure auf die Wasseraufnahme des Muskels 
bestimmt ist durch die H- lonen und unabhangig ist von den An- 
ionen SO4, NOg, CI und ferner von den nicht dissociirten Molecttlen 
H2SO4, HNOfi, HCl. 

Die weiteren Versuche sind alle mit 0,7^/oiger NaCl- statt der 
0,585 **/o igen NaCl-L5sung der bisherigen Versuche angestellt. Ein 
Versuch in 0,7 ®/o iger NaCl-L5sung ergab bei V = 200 : 

fur HNOs 5,7 «/o 
HCl 6,1 ^!o 
„ V2H2SO4 6,5^/0. 

Ich m5chte wiederum hervorheben, wie nahe die Werthe tiberein- 
stimmen. Der Unterschied dieser Werthe von den mit 0,585 <*/o iger 
NaCl-Losung erhaltenen ist durch den Unterschied des osmotischen 
Druckes bedingt, wie wir spater sehen werden. 

4) Es war nun die nachste Aufgabe, festzustellen , wie mit zu- 
nehmender Concentration der Sauren die Saurewirkungen zunehmen. 
In den zwei Versuchen der folgenden Tabelle 2 waren je 10 cc der 
Vio-normalen SaureWsungen zu je 100 cc 0,7 <^/o iger NaCl-L5sung 
zugesetzt worden. Es ist also V = 100. 
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abelle 2. 


V 


— 100. 








I 




U 


Mittel 


HNOs 




9,2 •/o 




8,8 o/o 


9»/o 


HCl 




9,5 o/o 




8,6 »/o 


9<>/o 


VaHaS04 




8«/o 




9,3 o/o 


8,6 »/o 



iu, betragt fttr V = 100 fttr HCl etwa 375 statt 377. Der 
Dissociationsgrad ist also nur unmerklich von dem fllr V = 200 
▼erschieden. Nichtsdestoweniger wird bei Verdoppelimg der Con- 
centration die S&urewirkung nicht verdoppelt, sondem nur um 
ca. 50®/o vermehrt. Es machen sich bei V = 100 schon starke 
Giftwirkungen bemerkbar. Die gute Uebereinstimmung der Werthe 
braucbe ich nicht noch besonders zu betonen. 

Endlich will ich noch eine Reihe von 4 Versuchen mit KHSO4 
und NaHS04 mittheilen. Es warden Vio-normale Ldsungen dieser 
Sauren benutzt und je 10 cc derselben zu 100 cc einer 0,7^/oigen 
NaCl-Ldsunp[ zugefllgt Die Wasseraufnahme der Muskeln ist in der 
Tabelle 3 wiedergegeben. 

Tabelle 3. V -= 100. 

I II in IV Mittel 

KHSO4 7,60/0 8,20/0 7,90/0 

NaHS04 8,10/0 9,80/0 7,8 0/0 7,2 '/o 8,2 0/0 

Die Werthe sind fast quantitativ gleich den der anderen Sauren, 
namentlich der Schwefelsaure. In diesen Concentrationen gelangt 
die geringere Dissociation der Schwefelsaure im Vergleich zur Salpeter- 
saure und Salzsaure gut zum Ausdruck. 

Fassen wir alle Versuche zusammen, so dQrfen wir sagen, dass 
die Saurewirkungen (bei V = 100 oder 200) von HCl, 

HNOs, V2H2SO4, KHSO4, NaHS04, soweit sie in der 
Wasseraufnahme oder genauer Gewichtszunahme des 
Muskels zum Ausdruck gelangen, lediglich lonen- 
wirkungen sind, und zwar Wirkungen der Wasser- 
stoff-Ionen, und dass folglich alle diese Sauren 
quantitativ die gleiche physiologische Wirkung haben, 
wenn die gleiche Zahl von Wasserstoff-Ionen in der 
Volumeinheit des Losungsmittels enthalten ist. 

5) Meine Versuche tiber die Wirkungen anorganischer Sauren 
sind erst begonnen. Bisher habe ich nur 4 Sauren in Betracht ge- 
zogen, namlich Essigsaure, Milchsaure, Oxalsaure und Apfelsaure. 
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Je 10 cc einer Vio - normalen SaureWsung wurden zu je 100 cc einer 
0,7 ^/o igen NaCl-L5sung zugefftgt. Die Gewichtszunahme in Procenten 
des ursprttnglichen Muskelgewichts gibt Tabelle 4. 





Tab 


elle 4. 


V ~ 100. 








J 


II 


Ill 


i^' 


Mittel 


Essigsaure 


4,7 •/o 


8,4 0/0 


3,3 0/0 


4,7 0/0 


3,9 0/0 


Milchsaure 


6,7 0/0 


6,8 0/0 


8% 


8 0/0 


7,40/0 


Va Oxalsaure 


6,4 «/o 


6,3 <>/o 


6 0/0 


8,8 0/0 


6,9 «/o 


V2 Apfelsfture 


40/0 


4,4 0/0 


5,4 «/o 


6,8 0/0 


5,1 o/o 



Um zu entscheiden, ob und inwieweit es sich hier urn Wirkung 
der H-Ionen handelt, mttssen wir uns zunacbst ttber den Dissociations- 
^ad dieser L5sungen orientiren. Wir benutzen dazu Ostwald's 
Bestimmungen *). 

Fttr Essigsaure ist fiioo = 15 (ungefehr) fi<» = 364, 

a Milchsaure „ fiioo =38 „ ^itoo = 358, 

„ Oxalsaure „ fi2oo "= 338 „ jt^oo = 365, 

„ Apfelsaure „ /Ugoo =85 „ i^oo = 356. 

Berechnet man danach den Bruchtheil der dissociirten Molectlle 

mit a, so ergibt sich der folgende Werth fttr a bei den von uns an- 

gewendeten VerdQnnungen : 

15 
Fttr Essigsaure a = ^^ = 0,04, 

38 
n Milchsaure a = ^^ = 0,10, 

338 
„ Oxalsaure a = ^^ = 0,92, 

85 
„ Apfelsaure a = ^^ = 0,23. 

Die relative Zahl der dissociirten Molecttle schwankt hier in sehr 
betrachtlicher Weise. Bei der Oxalsaure erreicht sie einen Werth, 
der dem der Salzsaure ziemlich nahe kommt. Wir finden, dass auch die 
Saurewirkung der Oxalsaure der der anorganischen Sauren ziemlich 
nahe kommt. Fttr V2 H2SO4, KHSO^ und NaHSO^ ergeben sich bei 
V. = 200 im Mittel Gewichtszunahmen von 8,6 ^/o, 7,9 ^/o und 8,2 «/o 
(cf. Tab. 2 und 3). Fttr Oxalsaure finden wir im Mittel 6,9 «/o. 



1) Ueber die Affinitatsgrdssen organiscber Sauren. Abb. der Sacbs. Gesell. 
der Wissenscbaften Bd. 15. 1889. 
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Die Wirkung ist etwas schwftcher als die der anorganischen Sauren. 
Wir dilrfen wohl hieriii schon eine Wirkung des Anions sehen. Im 
Wesentlichen aber dilrfen ?rir wohl bei der Oxals&ure die Wasser- 
aufnahme noch auf die H-Ionen zurttckfilbren. 

Bei der Milchs&ure kann aber davon keine Rede sein. Nur ^/lo 
aller Molecflle war dissociirt, und dort war die Wasseraofnahme 
mindestens ebenso stark wie bei der Oxals&ure. Ks handelt sich hier 
unm5glich um blosse Wirkungen der H-Ionen der MilchsSlure. Es 
finden hierbei secund3.rc Wirkungen des Milchs&uremolecQls statt, die 
sicb zu den Wirkungen der H-Ionen hinzuaddiren. 

Die Kssigs&ure wirkt mehr als halb so stark als OxaMure, und 
doch sind nur 4 ®/o aller vorhandenen Molecflle dissociirt , wahrend 
92 ®/o der Oxalsauremoleciile dissociirt sind. Es mttssen also auch die 
Molecule der EssigsHure, und zwar noch in st&rkerem Grade als die 
der Milchs&ure, secund&re Wirkungen austlben, welche sich zu denen 
der wenigen schon vorhandenen H-Ionen hinzuaddiren. 

Die Apfels&ure endlich ist sechs Mai so stark dissociirt als die 
EssigsEure ; ihre Wirksamkeit ist aber nur wenig st&rker als die der 
letzteren. 

Dass diese anscheinenden Unregelm&ssigkeiten uns zwingen soUten, 
die bei den anorganischen Sauren und der Oxals&ure gefundenen 
lonenwirkungen anzuzweifeln, vermag ich nicht zuzugeben. Es er- 
scheint mir viel aussichtsvoUer, wie ich schon andeutete, hier an 
secundare Wirkungen zu denken. 

Unter diesen secundaren Wirkungen m5gen die Beziehungen zu 
den in den lebenden Geweben stets stattfindenden fermentativen Vor- 
gangen in erster Linie in Betracht kommen. Wir wissen durch die 
Arbeiten von Emil Fischer, wie sehr die Gahrbarkeit eine Function 
der geometrischen Configuration des Molectlls ist Es ist m5glich, 
dass die anscheinenden Schwierigkeiten , welche diese organischen 
Sauren der Annahme physiologischer lonenwirkungen einstweilen 
machen, noch zu einer fruchtbaren Sttltze der lonentheorie werden. 

in. Versuche mit Basen. 

Es wurden hauptsachlich berucksichtigt LiHO, NaHO und 

KHO. Ferner wurden einige Versuchsreihen angestellt mit 

^/a Ba(0H)2 und V2 Sr(0H)2. Die Versuche ergaben wieder , dass 

die erwahnten Basen den gleichen Einfluss auf die 
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Wasseraufnahme des Muskels haben, wenn sie in 
solchen Concentrationen angewendet werden, dass 
die gleiche Zahl von Hydroxylgruppen im gleichen 
Volum der LOsung enthalten ist. 

Die Methode war dieselbe wie bei den Sauren. Es wurden 
Losungen dieser Basen angefertigt, die Vio normal in Bezug auf HO 
waren. Von diesen L5sungen wurden je 5, 10, 15 oder 20 cc in 
100 cc einer 0,7 ^/oigen NaCl-Losung gebracht. Die Gewichtszunahme, 
die der Muskel in einer Stunde in diesen L5sungen erfuhr, wurde 
bestimmt und ist in den folgenden Tabellen in Procenten des ur- 
sprilnglichen Gewichtes des Muskels ausgedrttckt. Wir geben zu- 
nacbst die Versuche mit LiHO, NaHO und KHO. V bedeutet wieder 
die Verdttnnung der Base , und V = 200 drttckt aus , dass in dem 
betreflfenden Falle 1 Mol. der Lauge in 200 Liter Wasser ge- 
lost war. 

Tabelle 5. V = 200. 





I 11 


lU 


Mittel 


LiHO 


7 o/o 9 «/o 


8,8 0/0 


8,20/0 


NaHO 


11,80/0 6,4 «/o 


7,8 0/0 


8,5 0/0 


KHO 


7,6 o/o 3,7 o/o 


7,1 0/0 


6,5 0/0 




Tabelle 6. V = 


100. 






I TT 


in 


Mittel 


TiiHO 


17,6 o/o 14,8 o/o 


14,2 0/0 


15,5 0/0 


NaHO 


14,20/0 17,30/0 


16 0/0 


15,8 0/0 


KHO 


10 0/0 20,8 0/0 


16 0/0 


15,6 0/0 




Tabelle 7. V - 


66,6. 






LiHO 22 % 


» 






NaHO 19,1 0/0 






KHO 20,6 0/0 






Tabelle 8. V = 


= 50. 




I 


U III 


IV 


V Mittel 


LiHO 26,4 o/o 


27,5 0/0 21,3 0/0 


26,7 0/0 


25,7 0/0 25,5 0/0 


NaHo 26,7 o/o 


27,40/0 27,30/0 


26,7 0/0 


27,5 0/0 27,1 0/0 


KHO 20,7 o/o 


28,2 0/0 22,4 0/0 


23,3 0/0 


22,8 0/0 23,5 0/0 



Wie man ferner sieht, nimmt die Wirkung mit steigender Con- 
centration etwas langsamer zu als die Concentration selbst. So ist 
die Concentration in Tabelle 8 vier Mai so stark als in Tabelle 5, 
die Basenwirkung aber nur drei Mai so stark. 
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Wir milssen nun zur Beantwortung der fbr uns wichtigsten Frage 
gehen : Beruhen diese Erscheinungen auf der Wirkung der HO-Ionen 
Oder der Molecule der Basen? DarUber gibt uns der Dissodations- 
grad der betreffenden Basen in den von uns angewandten Ver- 
dilnnungen ^ Auskunft. 

Ohne den Leser mit dem Zahlennachweis aufisuhalten, konnen 
wir constatiren, dass die Dissociation far diese Alkalien bei den von 
uns angewandten Verdtlnnungen nabezu vollst&ndig ist Daraus folgt^ 
dass wir es bier mit lonenwirkungen zu thun haben, und dass die 
von uns beobachtete Wirkung der Alkalien auf die 
Wasseraufnahme desMuskels ausschliesslich bestimmt 
ist durch die negativ geladenen Hydroxyl-Ionen, dass 
die Molecttle KHO, NaHO und LiHO und ferner die Kationen K, 
Na und Li keinen Antheil an dieser Wirkung haben. Aus dem Grande 
mttssen wir quantitativ gleiche physiologische Wirkungen erhalten, so- 
bald wir die erwahnten Basen in solchen Goncentrationen anwenden, 
dass die gleiche Zahl von Hydroxyl-Ionen im gleichen Volum der 
L5sung Yorhanden ist. 

Eine schone Best^tigung finden diese Ergebnisse durch die 
felgenden Versuche mit V2 Ba(H0)2 und Va Sr(OH)a. 



Va Ba(OH)a 
Va Sr(OH)a 



Tabelle 9. V 

I II 

16,8 0/0 18,5 0/0 

17,5 0/0 14,5 «/o 



100. 

Ill 

19«/o 
14,8 ^/o 



Mittel 
18,1 «/o 
15,4 0/0 



1/9 Ba(OH)a 
Va Sr(OH)B 



Tabelle 10. V = 50. 

I U lU 

27,8 0/0 29,5 0/0 24,3 <>/o 

30,6 0/0 25,6 0/0 21,2 0/0 



MiUel 
27,2 0/0 

25,8 0/0 



Das sind in der That ungefSlhr dieselben Werthe, die wir auch 
flir NaHO, LiHO und KHO far V = 100 und V = 50 erhielten. 

Auch far V2 Ba(0H)2 und V2 Sr(0H)2 ist die Dissociation in den 
hier angewendeten Verdannungen eine so vollst^ndige, dass kein 
Zweifel darUber bestehen kann, dass es sich hier rein um lonen- 
wirkungen, und zwar ausschliesslich der Hydroxyl-Ionen, handelt. 
Ferner ergibt ein Vergleich der Saure- und Alkali wirkung , dass 
Hydroxyl-Ionen einen starkeren Einfluss auf die Wasser- 
aufnahme haben, als die gleiche Zahl von H-Ionen. 
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IV. Ueber den Einfluss von H- und HO-Ionen auf die 
Wasseraufnahme des Muskels bei langerer Versuchs- 

dauer. 

Ich hatte mich zund,chst davon zu Uberzeugen, ob die bis dahin 
mitgetheilten Versuche sich an einem lebenden und erregbaren Muskel 
abspielen oder an einem unerregbaren und todten Muskel. Reizversucbe 
ergaben, dass der Muskel, der eine Stunde in einer unserer Alkali- 
LOsungen selbst bei V = 50 gelegen hatte, noch erregbar war. Die 
Erregbarkeit war herabgesetzt , aber nicht verschwunden. Was die 
S3,uren anlangt, so schien es, dass eine L5sung mit anorganiscben 
Sauren bei V = 100 ebenso giftig wirkt wie eine Base bei V = 50, 
soweit die Erregbarkeit in Betracht kommt. Wir diirfen also wohl 
sagen, dass das H-Ion erheblich giftiger ftlr den Muskel 
ist als das Hydroxyl-Ion. Unter den von mir angewandten 
organischen Sauren war die Oxalsaure am giftigsten, wahrend die 
tlbrigen Sauren viel weniger giftig waren. Die Oxalsaure kam den 
anorganiscben Sauren an Giftigkeit gleich. Bei ihr handelt es sich 
um eine Wirkung der WasserstoflF-Ionen. Da ich auf diesen Gegen- 
stand in einer anderen Arbeit zurtickzukommen gedenke, so m5gen 
diese Bemerkungen an dieser Stelle gentlgen. 

Es war femer n5thig, zu untersuchen, wie die Gewichtszunahme 
des Muskels sich gestaltet^ wenn man ihn weit langer, als bier an- 
gegeben, in den Saure- und Alkali-Losungen stehen lasst, so lange, 
dass der Muskel als todt angesehen werden kanii. Das Ergebniss 
war, dass die Gewichtszunahme weiter geht, wenn auch weniger rasch, 
als die Zeit wachst. 

Die folgende Tabelle gibt die Wasseraufnahme fttr 24 Stunden 
bei V. = 200, V. = 100. 

Tabelle 11. • 

V = 200 (24 Stunden) V = 100 (24 Stunden) V = 50 (18 Stunden) 
LiHO 47<>/o 76«/o 86,8 ^/o 

NaHO 41,30/0 72,20/0 76,3 0/0 

KHO 47,50/0 770/0 79,40/0 

Man sieht wieder, dass die quantitativen Wirkungen der drei 
L5sungen von Basen nahezu gleich sind, sobald sie die gleiche Zahl 
von HO-Ionen in der Volumeinheit haben. 
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In Tabelle 12 ist die Wasseraufiiahme von Muskeln wieder- 
gegeben nach ISstUndigem Verweilen in Sfture-L6sungen fQr V= 100 
(resp. 200). 

Tabelle 12. V = 100. 

HCl 47,5 o/o 

Va H2SO4 37,7 «/o 

HNOs 40,1 0/0 

Essigs&ure 14,2 0/0 

Milchs&ure 27,2 ^lo 

V2 Oxalsfture 28,8 «/o 

Va Apfelsaure 20 0/0 

Bei langerem Aufenthalt des Muskels in Sfture tritt eine Ver- 
flUssiguDg der Muskelsubstanz ein. Das ist insbesondere bemerkbar 
bei den anorganischen Sd,uren und bei Oxals&ure und MilcbsHure. 
Die Wasseraufhabme an sicb hat nichts mit dem Yorgang zu thun, 
da ja in den alkalischen L6sungen nichts Derartiges bemerkt wird, 
obwohl hier die Wasseraufnahme vie! stfirker ist. 

Ein Vergleich der Tabellen 12 und 11 zeigt wieder, wie viel 
starker die specifische Wirksamkeit des Hydroxyl-Ions 
als diejenige des Wasserstoff-Ions ist fttr die Wasserauf- 
nahme des Muskels. 

Die Gewichtszunahme des Muskels unter dem Einfluss von ver- 
dilnnten S^uren und Alkalien geht also auch dann noch weiter, wenn 
der Muskel seine Erregbarkeit schon verloren hat. Bei der geringen 
Menge der angewendeten S^uren und Alkalien k5nnte man versucht 
sein, sich die Wirkung der H- und HO-Ionen als eine fermentartig 
spaltende vorzustellen. 

V. Inwieweit sind die Gewichtsanderungen des 
Muskels eine Function der osmotischen Druckdifferenz 

zwischen Muskel und umgebender Flttssigk^it? 

* 

1) Ich verftige Uber mehr als hundert Versuche, welche zeigen, dass 
in einer 0,7 ^/oigen NaGl-L5sung der Muskel in einer Stunde im All- 
gemeinen keine wesentliche Gewichtsanderung erleidet. Haufig ver- 
liert er einige Milligramm an Gewicht ; in seltenen Fallen gewinnt er 
eine Spur; in den ttbrigen Fallen bleibt sein Gewicht absolut constant. 
Es kann also die 0,7 ^/oige NaCl-L5sung als eine Losung angesehen 
werden von annahemd dem gleichen osmotischen Druck wie der 
Gesammtdruck der in den Muskelzellen gel5sten Molecule und lonen. 
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Der Umstand, dass eine Spur einer Sfture oder Base in der SalzWsung 
den Muskel zwingt, an Gewicht zuzunehmen, zeigt, dass wir es in 
der lebenden Substanz mit einem System zu thun haben, das seinen 
osmotischen Druck leicht andert, oder bei dem die Durcblassigkeit 
der Wand — des Protoplasmas — leicht modificirt wird. Man k5nnte 
vielleicht im ersten Augenblick denken, dass die starke Gewichts- 
zunahme des Muskels beim Zusatz von Saure oder Alkali einfach 
dadurch bedingt sei, dass der Muskel diese Substanzen selbst auf- 
nimmt. Es unterliegt keiner Frage, dass diese Substanzen in den 
Muskel eindringen, allein die Gewichtszunahme des Muskels betragt 
ungleich mehr als das Gewicht aller Saure in der L5sung betragt. 
Ich setzte beispielsweise 5 cc einer l^o-normalen LOsung von LiHO 
zu 100 cc einer 0,7 ^/oigen NaCl-L6sung zu. Der Muskel nahm in 
dieser L5sung in 1 Stunde 60 mg und in 24 Stunden 338 mg an 
Gewicht zu. Der Gesammtbetrag der L6sung an LiHO war aber 
nur 12 mg! Man kOnnte ferner daran denken, dass Zusatz einer 
verdttnnten Saure- oder Alkali-LOsung den osmotischen Druck der 
„physiologischen Kochsalzlfisung" herabsetzt, und dass in Folge dessen 
Wasser in den Muskel eindringen muss. Ich habe diese MOglichkeit 
experimentell geprttft und gefunden, dass Zusatz von 20 cc destillirten 
Wassers zu 100 cc einer 0,7 ^/oigen Kochsalzl5sung in 1 Stunde eine 
Gewichtszunahme von 1—3 % des Anfangsgewichts des Muskels be- 
dingt. Zusatz von 20 cc einer verdttnnten Laugenldsung bedingt 
aber in 1 Stunde eine Gewichtszunahme von ca. 26 ^/o ! Wir werden 
also wohl an unseren beiden ersten Moglichkeiten festhalten mttssen. 

2) Die nachste Aufgabe, die sich hier bietet, ist erstens, eine 
Uebersicht zu gewinnen uber die Grossenordnung der osmotischen 
Krafte, die bei diesen Versuchen in's Spiel treten, und zweitens, zu 
sehen, inwieweit in Bezug auf den Muskel gleiche osmotische Druck- 
unterschiede gleiche Wirkungen hervorbringen. 

Die Concentration der NaCl-L5sung, in welcher ein Muskel in 
1 Stunde weder an Gewicht zunimmt noch abnimmt, schwankt un- 
gefahr zwischen 0,62—0,72 **/o. Durch Thatigkeit kann diese Con- 
centration die H5he von 1 ®/o und selbst mehr erreichen. 

Dartiber zu streiten, ob eine 0,65 ®/o ige NaCl-L5sung oder eine 
0,7 ^/oige Kochsalzl5sung als „physiologische" Losung zu bezeichnen 
sei, ist absurd, weil der osmotische Druck im Muskel mit Ruhe und 
Thatigkeit, Temperatur u. s. w. so weit schwankt, dass flir denselben 
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Muskel in einem Angenblick eineO,65 ''/oige NaCl-Lftsang: isotonisch 
sein kaon und 1 Stunde sp&ter eiiie 0,73 ''/oige. 

Nebmeu wir an, dass eine 0,7 ^o ige EocbsalzlOsune dem Muske) 
isotonisch sei, so kOnnen nir den oemotischen Druck im Muskel leicht 
berecbnen. 1 Mol. NaCl in 1 Liter bat einen osmotia'hea Druck 
Tou 22,3 Atmospb&ren, wena keine Dissociation Torhanden wilre. 
Danacb also wflrde sich fUr eine 0,7°/oige NaCl-Lasuag ein Druck 
von 2,67 Atmosph&ren ergeben. Ein gewisser Bruchtheil « der NaCl- 
Molecule ist aber in lonen gespalt«n, und die letzteren wirken osmo- 
tisch wie MolecOie. Ist die utsprUnglicbe Zabl der Molecule gleich 
N, 80 ist, da jedes dissociirte NaCl-Molec(U in 2 lonen zeri^llt is 
Folge der Dissociation, das Verbaltniss der wirklich vorhandenen. zu 
den ureprunglich vorhanden gewesenen = [N (1— a) + 2 N«] : N, 
also = I -(- a. 

In Folge der Dissociation steigt also der osmotische Druck von 
2,67 Atntosph&ren auf 2,67 (1 + a) Atmospb&ren. 

a lasst sich in diesem Falle leicbt berechnen. Eine 0,7 "/« i^e 
NaCl-LOsung entspricht einer VerdUnnuDg V ^ 8,3. Fur V= 10 
und T. = 18" ist (i nach Kohlrausch = 86,5. ii-^ ist fur 

18" = 103. a ist also = j^^' - = 0,84. Der osmntische Druck 

eines Muskels, der mit einer 0,7 "/oigen NaCI-Ldsung iijotoQiscb ist, 
betrap;t demnach ungefdhr 4,91 Atmospbilren. 

Meines Wissens ^ibt keiQ einziges Lebrlmcb diese flir die Phyeio- 
logie wichtige Zahl. 

FUr einen Muskel, der einer 0,6 "/o igen NaCl-Lasung isotonisch 
ware, wUrde der osmotische Dmck ca. 4,2 Atmosphilren betrageii. 

Man darf also sageo , dass der osmotische Druck eines Frosch- 
gastrocnemius zwiscben 4,2 und 4,9 Atmospbitren schwankt. 

Es ist vielleicht berecbtigt, einen Augenblick bei dieseu Zahlen 
zu verweilen. Es ist bekannt, dass man eine Zeit lang tteneifjt war, 
im Blutdruck die treibende Kraft fllr Secretionserscheinungeu zu sehen. 
Dann stellte es sicb heraus, dass der Secretionsdruck grosser seiu 
kann als der Blutdruck, dass also der letztere uninOglicb die treihendp 
Kraft sein kann. 

Inwieweit dieser Umstand mit dazu beigetragen bat, I'ineii 
bocbgeacbteten physiologischen Chemiker zu veranlafseu, in Be- 
zug auf die Secretionserscheinungen an der Mftglicbkeit einer physi- 
kalischen und chemisclien Erkliirung zu verzweifeln, weiss ich nicht. 
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Jedenfalls scheint mir die Existenz von osmotischen Kr3,ften von der 
oben erw&hnten Grdssenordnung in den Muskelzellen dazu geeignet, 
den hohen Secretionsdruck jedes mystischen Elements zu berauben. 
Und ebenso bin ich geneigt, anzunehmen, dass die Eigenthilmlich- 
keiten der „halbdurchlft88igen" Membranen sich als ausreichend er- 
weisen werden, um uns die chemischen Unterschiede zwischen Blut 
und Secreten begreiflich zu machen. 

Bringt man nun den Muskel in eine L5sung, deren osmotischer 
Druck h5her oder niedriger, ist als 4 — 5 Atmosphftren, so muss der 
Muskel Wasser verlieren oder aufnehmen, und zwar proportional der 
osmotischen Druckdifferenz. 

3) Ich hatte bereits Miss Cooke vor drei Jabren veranlasst, der- 
artige Versuche anzustellen. Da sie abcir das Salz abwog, ohne es 
vorber zu trocknen, so hielt ich es ftlr wtlnschenswerth, die Versuche 
mit genauer angefertigten Ldsungen zu wiederholen. Die L5sungen, 
die ich benutzte , waren destillirtes Wasser (0 ®/o) , 0,35 ®/o ige, 
0,7«/oige, l,05«/oige, l,4o/oige, 1,75 ^/oige, 2,lo/oige, 2,45 ^/oige, 
2,8®/oige NaCl-L5sungen. 

Die Versuche wurden bei hoher Temperatur, 24^ — 30^, an- 
gestellt. Tabelle 13 gibt die Resultate. Die Gewichtszunahmen 
sind mit +, die Gewichtsabnahmen mit — bezeichnet, und zwar in 
Procenten des Anfangsgewichts der Muskeln. 
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+ 28,20/0 


+ 30,7 «/o 


+ 29,6 «/o 


+ 30,5 0/0 


+ 29,7 0/0 


0,35 o/o 


+ 90/0 


+ 10 «/o 
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+ 9,5 0/0 


0,7 «/o 


-20/0 


- 0,7 0/0 


0,5 0/0 


+ 0,5 0/0 


- 0,6 0/0 


1,05 «/o 


4,7 0/0 


3,7 0/0 


— 3,1 »/o 


3,9 0/0 


3,8 0/0 


1,4 o/o 


70/0 


6 0/0 


4,2 0/0 


- 6,6 0/0 


— 5,9 0/0 


1,75 o/o 


— 90/0 


- 7,8 0/0 


7,6 0/0 


— 7,2 0/0 


7,9 0/0 


2,1 «/o 


— 


— 


7,1 0/0 


- 8,5 0/0 


- 7,8 0/0 


2,45 «/o 




— 


9,5 0/0 


— 


9,5 0/0 


2,8 «/o 


— 


— 


7,8 0/0 


— 


-7,80/0 



Wir konnen aus diesen Ergebnissen sofort einen wichtigen Schluss 
Ziehen, nftmlich, dass die Gewichtsanderungen des Muskels 
in einer Kochsalzlftsung nicht der osmotischen Druck- 
differenz zwischen Muskel und LOsung proportional 
erfolgen (wenn wir im Muskel einen osmotischen Druck voi; 
4 — 5 Athmosph. voraussetzen) , sondern dass in hypiso 

E. Pflftger, Aretitf fbr Physiologie. Bd. 69. 2 
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tonischen Ldsungen mit steigender VerdQnnung der 
ausseren LOsung die Gewichtszunahme rascher w&chst, 
als die VerdQnnung; dass in hyperisotonischen Ldsun- 
gen die Gewichtsabnahme langsamer w&chst, als die 
Concentration der ftusseren Ldsung. 

Beide Ergebnisse deuten darauf hin, dass Zunahme des Wasser- 
gehalts der Zellen wie Abnahme derselben in demselben Sinne wirken: 
n&mlich beide fdhren anscheinend zu einer Zunahme des osmotischen 
Druckes in der ZeUe. 

£8 wird allgemein angegeben, dass Muskeln in concentrirten 
Salzldsungen in Folge des Wasserverlustes stets zucken, und Miss 
Cooke war geneigt, in diesen Zuckungen die Ursache der Zunahme 
des osmotischen Druckes in den Muskeln in hyperisotonischen Salz- 
ldsungen zu sehen. £s fiel mir aber auf, dass diese Zuckungen in 
den 1,05^/oigen und 1,4^/oigen L5sungen stets stattfanden, dass 
sie schon in den 1,7^/oigen Ldsungen selten waren, dass sie aber in 
den 2 — 2,8^/oigen Losun^en nie zu beobachten waren; es sei denn, 
dass sie nur im ersten Augenblick eintreten und dann aufhdren. 
Sie k5nnten mir so entgangen sein. Man kann also nicht l&nger 
schlechtbin behaupten, dass Wasserentziehung Zuckungen im Muskel 
verursacht, sondem man muss hinzufflgen, dass das nur dann ge- 
schieht, wenn die osmotische DruckdifTerenz zwischen &usserer 
Ldsung und Muskel nicht zu hoch, oder vielleicht genauer, wenn 
die Concentration der umgebenden Ldsung nicht zu hoch ist. 

Das Resultat, dass der Wasserverlust des Muskels langsamer 
wachst, als die osmotische DruckdifEerenz zwischen tosserer Ldsung 
und Muskel, findet eine Erganzung in dem Verhalten des Muskels 
bei langerem Verweilen in 0,7**/oigen und hyperisotonischen Koch- 
salzldsungen. Die Gewichtsabnahme kommt alsbald zum Stillstand, 
und der Muskel fangt an, Wasser aufzunehmen, so dass in 18 Stunden 
sein Gewicht hdher ist, als sein Anfangsgewicht war. Das findet 
selbst dann statt, wenn der Muskel sich in einer 2,8**/oigen NaCl- 
Ldsung befindet! 

Diese Thatsache, dass der „geschadigte" Muskel selbst einer so 
concentrirten Ldsung wie eine 2,8^/oige NaCl- Ldsung Wasser zu 
entziehen vermag, ist von Bedeutung ftlr die Pathologie, n^mlich 
fttr die Erklarung der Schwellungen. Man hat diese Zu- 
st3.nde bisher meist auf Anomalien des Blutdruckes und der Gefasse 
zurtickzufllhren versucht. Ich glaube aber, dass es sich hier 
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um Aenderungen der osmotischen Er&fte derGewebs- 
zellen oder ihrer Durchassigkeit handelt; diese Aender- 
ungen werden, wie in unseren Versuchen, durch ^Sch&digungen** 
(Gifte) bedingt und fuhren je nach ihrem Sinn zur Schwellung der 
Zellen oder zur Ausscheidung von FlUssigkeit in die E5rperhohlen. 



VI. Beweise fttr die Gttltigkeit 
der van't Hoff'scben Theorie des osmotischen Druckes 

far diese Erscheinungen. 

Stellt man sich eine LOsung von LiCl und ECI her, welche den 
gleichen Verdftnnungsgrad besitzt, wie eine 0,7^/oige NaCl-L5sung, 
so verhd.lt sich der Muskel in Bezug auf seine Gewichts&nderung 
wie in einer 0,7*^/oigen NaCl-LOsung. Die Gewichtsanderun- 
gen des Musk els sind alsoindiesemFalle eine Function 
des osmotischen Druckes. Der Dissociationsgrad bei alien 
drei Salzen ist ungefiLhr der gleiche. 

Es wurde femer geprttft, ob der Effect eines Zusatzes von 20 cc 
einer ^/lo - normalen NaH0-L5sung derselbe sei filr „physiologische" 
LiCl-, NaCl- und KCl-L5sungen. Die Wasserzunahme des Muskels 
betrug resp. 26,4 »/o, 26,7 <>/o, 20,7 <>/o seines Gewichtes in 1 Stunde. 
In einem zweiten Versuch wurden 5 cc einer Vio-normalen KHO- 
L5sung zu je 100 cc einer 0,7^/oigen NaCl-L6sung und einer damit 
isotonischen LiCl- und KCl-Losung zugesetzt. Die Wasseraufnahme 
betrug in LiCl 8,2<>/o, in NaCl S^/o, in KCl 7,8 ^/o. Eine voll- 
kommenere Uebereinstimmung lasst sich kaum wtinschen. 

Wenn Jemand die Versuche des vorigen Capitels so interpretiren 
woUte, als ob die van't Hoff'sche Theorie des osmotischen Druckes 
far die Physiologie nicht gtlltig sei, so dtlrften diese Versuche ihn 
wohl eines Besseren belehren. 

Namentlich aber dilrfbe das Letztere der Fall sein in Bezug auf 
Versuche mit MgClg, CaCU, SrCl2 und BaCls. Je ein Mol. dieser 
Verbindungen wurde in 1 Liter destillirten Wassers gel5st und dann 
auf denselben Grad der Verdtlnnung gebracht, wie eine 0,7^/oige 
NaCl-L6sung. Ein Muskel wurde in je 100 cc dieser LOsungen ge- 
bracht. Tabelle 14 (auf nachster Seite) gibt den Gewichtsverlust in 
diesen L5sungen in 1 Stunde. 

Jeder der hier erwahnten Satze zerfallt bei der Dissociation in 
3 lonen, 2 elektronegative Chlor-Ionen und je 1 zweiwerthiges elektro- 



20 Jacques Loeb: 

positives Ion. Danach wird also das Yerhftltuiss der wirklich vor- 
handenen Molecule, zu den ursprUnglich vorhanden gewesenen 
[N (1— a) H- 8 Na] : N = 1 + 2 a. a ist diesen Fftllen = 0,6—07. 





Tab< 
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MiUel 


MgClf 


- 8,3 0/0 




- 8,7 «/o 


— 3,5 »/o 


CaCl, 


- 8,4 «/o 




- 3,6 «/o 


3,4 »/o 


SrClg 


- 3,3 »/o 




- 4,7 «/o 


— 4»/o 


BaClt 


- 5,1 «/o 




— 6,7 «/o 


— 5,9 o/o 



Ohne Dissociation wtirde der osmotische Dnick einer jeden dieser 
SalzlOsungen 2,67 Atmosphftren betragen haben. In Folge der Dis- 
sociation steigt derselbe auf 2,67 (1 + 1,3) = 6,14 Atmosph&ren. 

Der Gewicbtsverlust , den die Muskeln in diesen LOsungen er- 
litten, ist nahezu gleich dem Gewicbtsverlust, den die Muskeln in 
einer 1,05 ^/oigcn NaCl-Ldsung erleiden; in der letzteren Ldsung be- 
trug derselbe im Mittel 3,8 ^/o. Der osmotische Druck einer solchen 
Ldsung ist ungef&hr 7,3 ^/o , also ein wenig h5her als der in der 
MgClg-LOsung. Aber wenn wir berttcksichtigen , dass der Zustand 
des Protoplasmas und damit sein osmotischer Druck von den ver- 
schiedenen lonen verschieden afficirt wird — wortlber wir gleich 
Nftheres mittheilen werden — , ist die Uebereinstimmung der Werthe 
genftgend, urn die Gilltigkeit der van't Hoff'schen Theorie fftr die 
Lebenserscheinungen der Zahlen darzuthun. Bariumchlorid scheint 
jedoch eine Ausnahme zu bilden. 

VII. Ueber die Wirkung von Kalium- und Natrium- 
Garbonatl5sungen auf den Muskel. 

Stellt man Ldsungen von NagGOs und E2CO8 von demselben 
Grad der Verdftnnung her wie eine 0,7 ®/o ige NaCl-L6sung, so nimmt 
der Muskel erheblich an Gewicht zu. Tabelle 15 gibt die Gewichts- 
zunahme der Muskeln in 1 Stunde in diesen Ldsungen. 

Tabelle 15. 

I n 

NaaCOs + 7,1 «/o + 7,1 ®/o 

KgCOs +5,10/0 +6,80/0 

Der Muskel zeigte das glasige Aussehen eines Muskels, der in 
sehwacber AlkalilOsung gewesen war. Die Wasseraufnahme entspricht 
ebenfalls einer Alkaliwirkung. Nach der Dissociationstheorie kommt 
diese Wirkung folgendermaassen zu Stande. Die Ealium-Carbonate 
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werden zum Theil dissociirt in Kalium und COs-Ionen. Da Kohlen- 
sHure eine sebr schwache Saure ist, d. h. nur wenig dissociirt ist, 
so verbinden sich die COa-Ionen mit je 2 H-Ionen zu Kohlensaure. 
Statt dessen mtlssen 2 negativ geladene HO-Ionen in L5sung geben, 
und diese bedingen sowobi die alkaliscbe Reaction der Ldsung als 
auch die Wasseraufnabme des Muskels. Es bandelt sicb also bier 
gar nicbt urn eine Ealium- oder Garbonatwirkung, sondem um eine 
Wirkung der Hydroxyl-Ionen, 

Es ist bekannt, dass Losungen von NaaCOs die Erregbarkeit 
des Muskels erbOben; ftbnlich wirkt NaHO in verdtlnnter Losung. 
Sonderbarer Weise aber beziebt man diese EfFecte auf das Na. Es 
bandelt sicb aber in beiden Fallen um Wirkungen, die allein durcb 
das Hydroxyl-Ion bedingt sind (siebe Abscbnitt III) und deshalb 
nichts mit den Na-Ionen oder Na-Verbindun^en zu tbun baben. So- 
viel icb weiss, gebt dieser Irrtbum durcb die ganze pbysiologiscbe 
und pbarmakologiscbe Literatur. Das Capitel der cbemiscben Reizung, 
sowie die Pbarmakologie bedtlrfen einer durcbgreifenden Revision 
auf der Grundlage der Dissociationstbeorie. 

Vni. Die Wanderungsgescbwindigkeit und relative 
Giftigkeit verscbiedener lonen ftir den Muskel. 

Es scbeint mir von dem bScbsten Interesse zu sein, Vergleicbe 
liber die relative Giftigkeit der lonen anzustellen, um von bier aus 
vielleicbt Beziebungen zwiscben der Giftigkeit und den tibrigen Eigen- 
scbaften der lonen zu entdecken. 

Wenn icb im Folgeuden einige derartige Vergleicbe liber die 
Giftigkeit der bier bebandelten lonen anstelle, so tbue icb es unter 

» 

doppeltem Vorbebalt: Erstens, dass die Metbode der Giftigkeits- 
bestimmung der lonen ftir den Muskel vermittelst der Festsetzung 
der Reizscbwelle der Metbode von Kablenberg zwar iiberlegen 
ist, aber docb nicbt die Genauigkeit besitzt, die etwa der Be- 
stimmung iiber Wanderungsgescbwindigkeit der lonen zukommt; 
zweitens, dass die Untersuchungen bisber sicb auf eine sebr bescbrankte 
Zabl von lonen bezieben. Den letzteren Mangel gedenke icb durcb 
FortfQbrung der Arbeit zu beseitigen. Wie die erstere Scbwierigkeit 
zu umgeben ist, vermag icb einstweilen nocb nicbt zu tiberseben. 

Am giftigsten fttr den Muskel sind (unter den bier discutirten 
lonen) unstreitig die Wasserstolf-Ionen, die das kleinste Atomgewicbt, 
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aber die gr5sste Wanderungsgeschwindigkeit besitzen. Ftlr die von 
uns gew&hlten Stromintensitftten und Inductionsapparate waren etwa 
10—15 cc von Vio-normaler HC1-, HNOa- und Va H2S04-L58ung (in 
0,7 ^/uiger NaGlL5sung) ausreichend, urn die Erregbarkeit in 1 Stunde 
aufeuheben. Die Hydroxyl - lonen wirkten viel schwacher. Bei Zu- 
satz von 20 cc einer ^'lo-normalen LiHO-, NaHO- oder KH0-L5sung 
war die Erregbarkeit grosser oder ebenso gross als bei Zusatz von 
10 cc der Saure-Ldsung. Die Wanderungsgeschwindigkeit der Wasser- 
stoff-Ionen ist bei 25® nach Ostwald = 825, die der Hydroxyl- 
lonen = 170. 

Gehen wir zur Untersuchung der einwerthigen Kationen Li, Na, 
E, Rb und Cs Uber , so ist zu bemerken , dass in den von mir be- 
nutzten Verdilnnungen von 1 Mol. in ca. 8 Litem Wasser die Dis- 
sociation der Chloride dieser Elemente so voUstandig war (84 *^/o), 
dass wir es im Wesentlichen mit lonenwirkungen zu thun haben. 
Von diesen lonen waren Li und Na ungiftig insofem, als die Erreg- 
barkeit des Muskels unverandert erhalten blieb. Dagegen waren die 
lonen K, Rb und Cs mit hOherem Atomgewicht und grOsserer lonen- 
geschwindigkeit eutschieden . giftig. Die Erregbarkeit des Muskels 
war in der KCl-Losung (vom gleichen Verdtlnnungsgrad mit einer 
0,7 ®/o igen NaCl-L5sung) nach 1 Stunde fast erloschen oder doch er- 
heblich verringert. Das Gleiche gilt von RbCl- und CsCl-Losungen 
vom gleichen Verdftnnungsgrad wie eine 0,7 ®/o ige NaCl-L5sung. 

Dass die Giftigkeit der Rb- und Cs-Ionen grosser sei, als die 
der K-Ionen, lasst sich auf Grund meiner Beobachtungen nicht be- 
haupten. Ich komme vielmehr zu dem Schluss, dass die Giftigkeit 
dieser letzteren 3 lonen fUr den Gastrocnemius des Frosches ungefahr 
die gleiche ist. Ich dachte zunachst, dass die Giftigkeit der lonen 
eine Function des lonengewichts sei. Eine solche Ansicht ist aber 
angesichts der Atomgewichtszahlen unhaltbar. Das Atomgewicht von 
Li ist 7, das von Na ist 23, das von K 39, von Rb 85,2 und von 
Cs 132,7, und doch besteht ein ungeheurer Sprung in der Giftigkeit 
der Natrium-Ionen zu der der Kalium-Ionen, wahrend die letzteren 
mit den Rb- und Cs-Iouen gleiche Giftigkeit besitzen, trotz der viel 
grOsseren Atomge wichts - Diflferenzen. Dagegen ergibt sich eine 
sch5ne Uebereinstimmung zwischen der relativen Giftigkeit der 
einzelnen Glieder dieser Gruppe und den Wanderungsgeschwindig- 
keiten der lonen. Die Wanderungsgeschwindigkeit der Li -lonen 
ist nach Kohlrausch = 33 fttr 18^ die der Na-Ionen ist 41, 
die der K-Ionen 60. Dagegen sind die Geschwindigkeiten von Rb 
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und Cs nach Ostwald gleich der von K. Es findet also 
bei den lonengeschwindigkeiten ein grosser Sprung 
von Na zu K statt, wahrend von K zu Rb und Cs keine 
Steigerung mehr stattfindet, genau wie bei derGiftig- 
keit. Man darf also bebaupten, dass die relative 
Giftigkeit der lonen dieser Gruppe fftr den Muskel 
eher eine Function ihrer Wanderungsgeschwindig- 
keiten als ihres Atoragewichts ist. Die schwereren 
Elemente sind demnach nur desshalb giftiger, weil 
ihrelonen auch eine grdssere Wanderungsgeschwindig- 
keit besitzen, als die Na- und Li-Ionen. Andererseits ist 
die Giftigkeit der K-Ionen erheblich geringer als die der Hydroxyl- 
lonen. In unseren Versuchen mit Basen war ein Zusatz von 10 cc 
einer Vio-normalen Alkali-L5sung zu 100 cc einer physiologischen 
Eochsalzl5sung genilgend, um eine entschiedene Herabsetzung der 
Erregbarkeit herbeizuftlhren. Dabei machte es aber keinen Unter- 
schied, ob die angewendete Base KHO, NaHO oder LiHO war. In 
dieser VerdUnnung wirkten also die HO-Ionen allein giftig, wihrend 
die Giftigkeit der E-Ionen dabei nicht zum Vorschein kam. 

Die Untersuchuug der relativen Giftigkeit der zweiwerthigen 
lonen Be, Mg, Ca, Sr und Ba wird dadurch etwas erschwert, dass 
eine Losung der Chloride jener Elemente vom gleichen Verdftnnungs- 
grad wie eine 0,7^/oige NaCl-L5sung einen hOheren osmotischen 
Druck besitzt, als jene. Es verliert also der Muskel (wie wir sahen) 
Wasser in einer solchen L5sung, und der Wasserverlust muss eben- 
falls die Erregbarkeit verringern. Wir sind aber in der Lage, diesen 
Einfluss des Wasserverlusts auf die Erre^'barkeit abzuschatzen. . Der 
Wasserverlust in diesen Losungen war ungefahr gleich dem in einer 
1,05^/oigen NaCl- Losung. Wahrend aber in einer solchen LOsung 
die Erregbarkeit des Muskels nach einsttlndigem Verweilen in der- 
selben nur wenig verringert war — sie ging in einer Stunde etwa 
von 420 auf 380 herunter — , war sie beispielsweise in einer BeCle- 
Losung auf 220 in einer Stunde heruntergegangen. In den ilbrigen 
L5sungen MgCl2, CaClg, SrCla und BaClg war die Herabsetzung der 
Erregbarkeit noch grosser. So war beispielsweise in einem Ver- 
suche der Muskel in MgCle- Losung nach einer Stunde bei einem 
RoUenabstande von 110 noch eben erregbar, wahrend der Muskel 
in CaClg-Losung bei auseinandergeschobenen Rollen eben eine Spur 
erregbar war. Die in SrClg und BaCl2 gewesenen Muskeln waren 
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in einer Stunde unerregbar. In einem anderen Versache konnte 
man eine Zuckung erlangen far den Muskel, der eine Stimde in 
MgCU-LOsung gewesen war, bei einem RoUenabstand von 100, fEb: 
den Muskel, der in CaClg gewesen war, bei R.-A. = 150, w&brend 
fttr SrCla der R.-A. auf 50 — 60 heruntergegangen war, und der 
Muskel; der eine Stunde in BaCla gewesen war, absolut unerregbar 
war. Diese Zahlenwerthe geben auch gleichzeitig Auskunfc nber den 
Grad der Zuverlftssigkeit der Methode, der viel zu wttnschen tlbrig 
l&sst Wir kdnnen aber Folgendes aus diesen Versuchen wieder mit 
Sicherheit folgem. Die Be-Ionen sind entschieden giftiger als die 
Li-Ionen, mit denen sie nahezu gleiches Gewicht haben. Ebenso 
sind die Mg-Ionen entschieden giftiger als die Na-Ionen, mit denen 
sie nahezu gleiches Gewicht haben. Femer ist zu bertlcksichtigen, 
dass die Dissociation der Chloride dieser zweiwerthigen Elemente 
weniger vollkommen ist, als die der Chloride der Li-Gruppe, und dass 
desshalb die Zahl derEationen in der Be-Gruppe kleiner ist, als in 
der Li-Gruppe. Da andererseits die SrCla- und BaClg-LOsungen 
mindestens ebenso giftig sind, wie die gleich stark verdOnnten BbCl- 
und CsCl-Ldsungen, so ist es vielleicht berechtigt, daran zu denken, 
ob in diesen Fallen die Giftigkeit nicht zugleich mit der Werthigkeit 
zunimmt. Die Behauptung, dass die Giftigkeit im Verhaltniss der 
Atomgewichte zunfthme, ware vdllig falsch. Die Atomgewichte sind 
9,08 fur Be, 24,3 fur Mg, 39,9 fttr Ca, 87,3 fttr Sr und 136,9 
fUr Ba. Ware die Giftigkeit der louen proportional dem Atom- 
gewichte, so wttrde sich das auch in unseren Versuchen deutlich ver- 
rathen. Dagegen sind die Wanderungsgeschwindigkeiten viel besser 
in Uebereinstimmung mit der relativen Giftigkeit dieser lonen. Nach 
einer Tabelle von Kohlrausch sind die lonengeschwindigkeiten bei 
18 ^ angenahert folgende: V2 Mg = 42, V2 Ca = 49, Va Ba = 53, 
Fttr Sr ist nichts angegeben, aber seine lonengeschwindigkeit dttrfte 
der von Ba ziemlich nahe stehen. Man sieht, dass diese Reihe von 
Wanderungsgeschwindigkeiten nicht den Sprung aufweist, der in der 
vorigen Reihe zwischen Na und K bestand, und dem auch ein ahn- 
licher Sprung in der relativen Giftigkeit entsprach. Der Unterschied 
in der Wanderungsgeschwindigkeit von Mg und Ca ist nur lO^/o, 
wahrend der zwischen den entsprechenden Gliedern der Li -Reihe, 
namlich Na und K , 50 ®/o war. So sehen wir auch , dass in der 
Giftigkeit von Mg und Ca kein solcher Sprung existirt. Es scheint 
mir also gerechtfertigt, zu behaupten, dass auch fttr die lonenreihe 
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Be, Mgy Ca, Sr uud Ba die relative Giftigkeit mehr dem Verhftltniss 
der Wanderungsgeschwindigkeiten der loueu als dem Atomgewicht 
entspricht. 

Wir haben noch die Giftigkeit der Anionen zu discutiren. HO 
mit der enorm hohen Wanderungsgeschwindigkeit ist, wie wir sahen, 
ein relativ starkes Gift Mr den Muskel. Dagegen ist das Gl-Ion mit 
einer Wanderungsgeschwindigkeit, die der des Ealium-Ion gleich- 
kommt, offenbar mindestens ebenso ungiftig wie das Li- und Na-Ion, 
wie ja aus dem Verhalten der 0,7^/oigen NaCl-L5sung hervorgeht, 
in der ja ebenso viele 01- wie Na-Ionen enthalten sind. Die Wan- 
derungsgeschwindigkeit des NOs-Ions ist fttr 18^ nach Kohl- 
rausch 60, die des VsSO^-Ions 66, die des 01-Ions 62. Der Um- 
stand, dass Vs Schwefels&ure , Salpeters&ure und Salzs&ure sich bei 
gleicher Verdtlnnung als gleich giftig erweisen, zeigt, dass in den 
YOU uns angewandten Verdilnnungen die Wirkung der NOs- und 
SO^-Ionen nicht in Betracht kommt. Ich werde auf diesen G^en- 
stand zurttckkommen , sobald ich weitere Versuche angestellt habe. 

Es versteht sich aber von selbst, dass eine so enge 
Beziehung wie Proportionalit9.t zwischen Wande- 
rungsgeschwindigkeit und felativer Giftigkeit der 
lonen nur bei solchen lonen zu erwarten ist, die ein 
und derselben engeren Gruppe angehdren, innerhalb 
welcher die ttbrigen Eigenschaften nahezu gleich und 
wesentliche Unterschiede nur in Bezug auf Atom- 
gewicht und Wanderungsgeschwindigkeit bestehen. 
Insofem sind unsere Ausfilhrungen correct filr die Glieder der Li- 
Reihe und der Be-Reihe unter einander, es wftre aber schon falsch, 
die relative Giftigkeit von E und Oa auf Grund ihrer Wanderungs- 
geschwindigkeiten beurtheilen zu wollen, weil hier schon neue 
Verschiedenheiten in Betracht kommen, z. B. die Werthigkeiten. 
V511ig absurd aber w&re es, die Giftigkeit der Alkaloide danach 
beurtheilen zu wollen. 

Fttr die Beurtheilung der Giftigkeit ist aber femer zu berttck- 
sichtigen, dass alle Anhaltspunkte nur negativer Natur sind, n3.mlich 
das Aufhdreu des Lebens oder einzelner Functionen, insbesondere 
der Erregbarkeit. Die verschiedenartigsten Umstande k5nnen aber 
diesen Erfolg herbeifbhren. Ein Gift mag dadurch wirken, dass es 
die Oxydationsvorgftnge unm5glich macht (z. B. HON nach Geppert) ; 
ein anderes mag moleculare Vertoderungen herbeifohren , die die 
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Energieumwandlungen in den Zellen beeintr&chtigen u. a. f. Es ist 
zu erwarten, dass verschiedene Gruppen von Giften auch in ver- 
schiedener Weise ihre Giftwirkung bethfttigen. Das ist ein weiterer 
Grand, urn vor allzu weitgehender Verallgemeinerang der Beziehung 
zwischen Wanderungsgeschwindigkeit und Giftigkeit zu wamen. Ein 
letzter Grund ist endlich die anscheinend ungleiche Durchl&ssigkeit 
des Protoplasmas filr verschiedene lonen, wortlber noch besondere 
Versuche anzustellen sind. 

IX. Zusammenstellung der Ergebnisse. 

1. Zusatz einer kleinen Menge einer stark verdtlnnten'S^ure 
Oder Base veranlasst eine starke Ge wichtszunahme (Wasseraufnahme ?) 
eines in physiologischer Kochsalzldsung befindlichen Muskels. 

2. Ftir die anorganischen Sauren HNOg, HCl, H2SO4, KHSO4 
NaHS04 (in starker Verdtinnung) ist diese Gewichtszunahme lediglich 
eine Function der Zahl der in der Volumeinheit der physiologischen 
Kochsalzldsung enthaltenen Wasserstoff-Ionen. L5sungen dieser ver- 
schiedenen Sauren, welche die gleiche Zahl von H-Ionen in der 
Volumeinheit haben, bewirken quantitativ gleiche Gewichtszunahme. 

8. Ftir oiiganische Sauren (Essigsaure, Milchsaure, Apfelsaure) 
gilt diese einfache Beziehung nicht. Hier macht sich der Einfluss 
des Anions resp. des nicht dissociirten Molectils geltend. 

4. Ftir die Basen LiHO, NaHO, KHO, Sr(0H)2, Ba(OH)a ist 
diese Gewichtszun ahme lediglich eine Function der Zahl der Hydroxyl- 
lonen in der Volumeinheit der physiologischen Kochsalzlosung. 
Verdtinnte LOsungen dieser verschiedenen Basen, welche eine gleiche 
Zahl von Hydroxyl-Ionen in der Volumeinheit besitzen, bewirken auch 
eine gleiche Gewichtszunahme. 

5. Bringt man den Muskel in verschiedene NaCl - L6sungen, 
deren osmotischer Druck hoher oder niedriger ist als der des Muskels, 
so findet man, dass die Gewichtsanderung des Muskels der Druck- 
dififerenz zwischen Muskel und umgebender Ldsung nicht proportional 
ist. In hypisotonischen L5sungen nimmt der Muskel rascher an 
Gewicht zu , in hypisotonischer Losung nimmt er langsamer an Ge- 
wicht ab, als der Druckdiflferenz entspricht Es sieht fast so aus, 
als ob starke Wasserzunahme sowohl als starke Wasserabnahme in 
den Muskelzellen zu einer Zunahme der Zahl der im Muskel gelosten 
Molectile ftihrte. 
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6. Die Gtlltigkeit der van't Hoff'schen Theorie des osmoti- 
schen Dnickes fOr diese Vorgange wird dadurch bewiesen, dass 
Losungen von LiCl, KCl, RbCl, CsCl, MgCla, CaCIa, SrClg und BaClg 
ungef&hr dieselbe GewichtsanderuDg herbeiftthren , wie eine NaCl- 
LOsung YOD gleichem osmotischem Druck. 

7. Natrium- und Kaliumcarbonat bewirken eine Wasseraufnahme 
des Muskels in Folge der in dieser Losung enthaltenen Hydroxyl-Ionen. 
Die letzteren dtirften wohl auch die bekannte erregende Wirkung des 
NaaCOg bedingen, die meist fillschlich auf das Na zurtlckgeftihrt wird. 

8. Die relative Giftigkeit der lonengruppe Li, Na, K, Rb, Cs 
fiir den Muskel geht parallel der Wanderungsgeschwindigkeit der 
lonen und nicht dem Atomgewicht. Ebenso besteht ein solcher 
Parallelismus zwischen lonengeschwindigkeit und relativer Giftigkeit 
fttr die Gruppe der Be-, Mg-, Ca-, Sr- und Ba-Ionen. Eine solche 
Beziehung ist natilrlich nur zwischen lonen zu erwarten, welche der- 
selben engeren Gruppe des nattirlichen Systems angehoren. 
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I. Einleitnng. 

Die hier mitgetheilten Versuche bilden nach drei Richtungen die 
Fortsetzung der Versuche der ersten Abhandlung ^). Erstens wird 
an ausfilhrlicherem Materiale gezeigt, dass die organischen S&uren 
in der That sich abweichend verhalten von den anorganischen. 
W&hrend bei den letzteren die physiologische Wirkung bestimmt 
ist durch die Zahl der W^asserstoff-Ionen, ist das bei den Fetts&uren 
anscheinend nicht der Fall : Der Dissociationsgrad und die physio- 
logische Wirksamkeit der FettsHuren gehen nicht parallel. Auf eine 
Erklftmng dieser scheinbaren Abweichung verzichten wir, bis wir 
tiber mehr Versuchsmaterial verfilgen. Es liegt aber nahe, daranX 
zu denken, dass die Fettsfturen im Muskel eine theilweise Ver- 
brennung erleiden. 

Das zweite Gapitel gibt die Erklftrung fllr die scheinbaren Ab- 
weichungen im Verhalten des Muskels von der van 't Hoff'schen 
Theorie des osmotischen Druckes, die wir in der ersten Abhaadlung 
ver5ffentlicht batten. Wir hatten gefunden, dass ein Muskel, der mit 
einer 0,7 ®/o igen NaCl-L5sung isosmotisch ist, bei Iftngerem Verweilen 

I) Physiologische Untersachungen Uber lonenwirkungen. L Mittheilung. 
Versuche am Moskel. Pf lager's Archiv Bd. 69 S. L 
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derselben Wasser entzieht Ja wir fa&den, dass ein solcher Muskel 
selbst in einer 2,8^/oigeii NaCl-Lteung Wasser aufzunehmen vermag, 
weiiii er einige Zeit in derselben verweilt. Ich habe schon in der 
ersten AbhaAdluBg ans diesen scheinbaren Atmeichungen von der 
van M Hoff 8chenTheoja£.89Schlo68en, dass der Muskel bei Iftngerem 
Verweilen in diesen LOsimgen <^misehe Aenderungen erleidet, welche 
eine ErhSbttBg des osmotisehen Dreekes in ihm berbeiftiirra. Ich 
bin jetzt in der Lage, die Natur dieser Aendening genauer zu be- 
stiminen. Es hat sich nftmltch herausgestellt, dass der Muskel eine 
saure Beaction annimmt, wenn er in hyperisotonischen NaCl-LOsungen 
verweilt, und dass diese Sftuerung urn so frtther eintritt, je concentrirter 
die KochsaIzl6sung ist. Die Sfture muss aber, wie die voraufgehen- 
den Versuche gezeigt haben, eine Zunalime des osmotisehen Druckes 
im Muskel bewirken. 

In diesen Thatsaeheo )i^, wie ich in der ersten Abhandlung 
schon angedeutet habe, der Kern einer Theorie des Oedems. Man 
bat bisher das Oedem stets nach der Filtrationstheorie aus einer Er- 
bOhung des Blutdrucks oder einer Erh6hung der Filtrirbarkdt des 
Blutes abgeleitet, ganz besonders aber aus dem ersteren Umstande. 
Man Ubersieht dahei aber erstens, dass in dem osmotisehen Druck 
Erdfte von viel gr5sserer Ordnung filr den FlQssigkeitsaustausch vor- 
handea sind als der Blutdruck; und man tlbersieht zweitens, dass 
dieselben Umst^nde, die im Experiment oder im Krankbeitsfalle eine 
wirkliche oder vermuthete BlutdruckerhOhung zu Stande bringen, 
gleichzeitig auch chemische Aenderungen in den Geweben herbei- 
ftlhren, welche den osmotisehen Druck in den letzteren erh5hen. 
Wenn wir nach Venenunterbindung Oedem eines Organs beobachten, 
so filhrt man das auf die bei der Unterbindung entstehende Dnick- 
zunahme in den Gapillaren zurUck, tlbersieht aber, dass die Venen- 
unterbindung Sauerstoffmangelin dem Stauungsbezirk veranlasst, 
dass bei Sauerstoifmangel S&urebildung stattfindet, und dass S&uren^ 
wie wir nachgewiesen haben, die Gewebe zwingen, Wasser aus einer 
0,7^/Qigen NaCl-Ldsung oder dem Blute aufzunehmen. Aber der 
Sauerstoifmangel kann auch, wie ich in einer Mheren Arbeit gezeigt 
habe, zu morphologischen Aenderungen der Gewebe, z. B. VerflQssigung 
gewisser fester Gewebselemente filhren^). Diese Aenderungen, die 



1) Untersuchnngen fiber die phyaiologiBchen Wirkongen des Saaerstoff- 
mangels. Pfl tiger's Archiv Bd. 62. 
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eine eingehendere Untersuchung verdieneo, sind ebenfalls wobl haupt- 
sftchlich durch die chemischen Aenderungen der Gewebe hervor- 
gerufen, welehe meinier Ansicbt nacb bei dem Oedem nie fehlen und 
die wirkliche Ursacbe derselben bilden. 



II. Versnche mit orf^anischen SSuren. 

Ich hatte in der ersten Mittheilung gezeigt, dass ein Muskel in 
€iner 0,7^/oigen NaCl-L58ung in der ersten Stunde sein Gewicht 
nicfat wesenUich ftndert, dass er aber, wenn man nur eine Spur einer 
S&ure zufOgt, erbeblich an Gewicht zunimmt. Diese Gewichtszunahme 
lasst sich so erklftren, dass die Wasserstoff-Ionen der S&ure im Muskel 
fermentartig spaltend wirken und auf diese Weise den osmotischen 
Druck im Muskel erhOhen. W&brend nun die Wirkung anorganischer 
S&uren bei hinreichender VerdOnnunR quantitativ genau eine Function 
der Zahl der in der Yolumeinheit der Ldsung befindlichen WasserstofiT- 
lonen war, bestand eine solche Beziehung fQr die organischen S^luren 
anscheinend nicht. Ich wies darauf bin, dass dieses abweichende Ver- 
halten von der Dissociationstheorie nur durch secund^re chemische 
Processe zu erklllren sei. Ich babe inzwischen mit einer grOsseren 
Zahl von oiiganischen S&uren hauptsachlich der Fettreihe Versuche 
angestellt, tiber die ich kurz berichten will. Es ist klar, dass diese 
scheinbaren Abweichungen der Wirkung organischer Slluren vom Dis- 
sociationsgesetz Material zum Verstftndniss der chemischen Vorgftnge 
in der lebendeu Substanz liefem mtissen. 

Die Versuche wurden wie fttiher angestellt. (S. 4 und 5 der 
ersten Mittheilung.) Je 5 oder 10 ccm einer Vio normalen L5sung 
der Saure wurden zu 100 ccm einer 0,7^/oigen NaCl-L6sung zu- 
gef&gt. Der Gastrocnemius eines Frosches wurde in eine solche 
Ldsung gebracht und seine Gewichtszunahme in bestimmten Intervallen 
bestimmt. 

Die L5sungen, die 10 ccm einer Vio normalen Saure in 100 ccm 
einer 0,7^/oigen NaCl-LOsung enthielten, bei denen also die Ver- 
dttnnung V = 110 war, waren die Resultate constanter als bei den 
LOsungen, bei denen V = 205 war. Tabelle I gibt die Ergebnisse 
mit einer Reihe von Sauren in verschiedenen Versuchsreihen bei 
V= 110. Die arabischen Zahlen geben die Gewichtszunahme, welehe 
jeder Muskel in Procenten seines ursprUnglichen Gewichts in der 
Losung nach einstnndigem Verweilen erfuhr. 
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. « 110. 












I 


U 


m 


IV 


V 


VI 


Mittel 


Ameiseos&are 


5,6 0/0 


4,6 % 


6,6 o/o 


5,0 0/0 


4,20/0 


5,00/0 


5,00/0 


Essigs&ore 


4,7 «/o 


3,4 «/o 


3,3 0/0 


4,70/0 


— 


— 


8,90/0 


Trichloressigs&ore 


7,3 o/o 


6,8 % 


— 


— 


»^m^m 


— 


7,1 0/0 


Milchs&ore 


6,7 «/o 


6,8 «/o 


8,00/0 


8,00/0 


6,9 0/0 


7,1 0/0 


7,20/0 


Valeriansftore 


4,4 0/0 


5,70/0 


4,90/0 


— 


— 


— 


5,00/0 


Mandelsfture 


6,5 o/o 


7,5 «/• 


7,8 0/0 


' — 


— 


— 


7,20/0 


Vs Ozalsftore 


6,4% 


6,3 «/• 


6,0 0/0 


8,8 0/0 


— 


— 


6,9 0/0 


Vs Bernsteins&ore 


6,1 ^/o 


4.7 •/© 


6,0 0/0 


— 


— 




5,6 0/0 


Vi ApfelR&ure 


4,0 »/o 


4,4 «/o 


5,40/0 


6,8 0/0 


— 


— 


5,1 0/0 


V« RechtsWeiiiRfture 5,8 «/o 


6,4 «/o 


6,6 0/0 


7,1 0/0 


5,9 0/0 


— 


6,3 0/0 


Vt Tranbensftore 


6,3 •/o 


5,4 o/o 


6,8 0/0 


— 


— 


— 


6,20/0 



Mit dieser Reihe woUen wir den Dissociationsgrad dieser S&uren 
fllr die Verdttnnung V = 110 vergleichen ^). 



Ameisens&ure .... 0,14 Oxals&ure . . . 

Essigs&ure 0,04 BernsteinsSiure . 

Trichloressigsfture . . . 0,94 Apfels&ore . . 

Milchs&ore 0,11 Rechts Weins&ure 

Valerians&ure .... 0,04 Traubens&ore . . 

Mandelsaore 0,19 



0,87 
0,08 
0,18 
0^ 
0,27 



Vergleichen wir den Einfluss der S&uren auf die Wasseraufnahine 
des Muskels mit ihrem Dissociationsgrad, so ftllt auf, dass die S&ure- 
wirkungen viel weniger von einander abweichen als ihr Dissociations- 
grad. So veranlasst Milchsaure mit nur ll*^/o ihrer MolecQle im 
lonenzustand eine ebenso starke Wasseraufnahme des Muskels (7,2 ^/o) 
wie Tricbloressigsfture und OxalsSure, bei denen fast alle Molectde 
dissociirt sind. Ebenso stark wirkt ferner Mandels9.ure, obwohl nur 
19*^/0 der Molecule der letzteren bei der von uns angewendeten 
Verdttnnung dissociirt sind. Der Umstand, dass die Unterschiede 
der Wirkung der verschiedenen Sauren so viel geringer sind als die 
Verschiedenheit ihres Dissociationsgrades , kQnnte darauf hinweisen, 
dass diejenigen S^uren, welche sehr unvollst^ndig dissociirt sind, im 
Muskel Umwandlungen erleiden in Producte mit starkerer Dissociation. 
Ich will jedoch die Discussion dieser M5glichkeiten verschieben, bis 
ich tiber weitere Versuchsreihen insbesondere an aromatischen Sfturen 
verfttge. 



1) Berechnet nach Ostwald, Ueber die Affinitatsgrdssen organischer 
S&uren. Abh. d. s&chs. Gesellsch. d. Wissensch. Bd. 15 S. 89. 
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Alsdann will ich auch die Zahlenwerthe Mr eine grdssere Zahl 
von Versuchen mit S&uren fbr verschiedene Zeitdauer und verscbiedeue 
Grade der Verdtlnnung mittheilen, die ich bereits angestellt babe. 

Dass in diesen Versucben die Sfturen vom Muskel wirklicb auf- 
genommen wurden, ist mittelst Titration durcb Herm Slimmer fest- 
gestellt worden^). 

In HNOg bei V = 110 betrug die Gewichtszunahme von 1,731 g 
Gastrocnemius in 1 Stunde 154 mg, also 8,9 ®/o des Anfangsgewichts 
des Muskels. Das stimmt genau mit unseren frUberen Wertben fdr 
diese S&ure, die im Mittel fttr diesen VerdUnnungsgrad 9 ^/o Gewichts- 
zunahme ergeben batten. Die L5sung entbielt in diesem Versuch 
ursprUnglich 63,3 mg HNOs* Nacbdem die Muskelmasse entfernt 
war, ergab sich ein Verlust von 5,1 mg Saure. Fttr Tricbloressig- 
sfture ei^ab sich in 2 Stunden ein Verlust von 14 mg Sfture. Diese 
Versuche werden fortgesetzt. Neben dem Umstande, dass die Wasser- 
stoff-Ionen in den Muskel eindringen, zeigen die Versuche auch noch, 
u dass die Gewichtszunahme, die der Muskel in der S&urel68ung er- 
f&brt, urn ein Vielfacbes gr5sser ist, als das Gewicht der aufgenommenen 
Saure betrftgt Es dUrfte wobl kaum einem Zweifel unterliegen, dass 
die Gewichtszunahme des Muskels in Saurel5sung fast ausschliesslich, 
wenn nicht ganzlich, auf Wasseraufnabme beruht. Wie aber die 
Wasserstoff-Ionen zu einer Wasseraufnabme des Muskels filhren kdnnen, 
ist einstweilen nicht mit Bestimmtheit zu entscbeiden. Ich halte es 
noch ftir am Wahrscheinlichsten — wie ich schon in meiner ersten 
Mittheilung andeutete — , dass die Wasserstoflf-Ionen hydrolytische 
Spaltungen gewisser Verbindungen im Muskel herbeiftihren und dass 
damit die Zahl der gelOsten MolecQle im Muskel und entsprechend 
der osmotische Druck in demselben vermehrt wird. Dass verdttnnte 
Sauren fermentartig wirken, ist ja bekannt. 

III. Erklftrnng der scheinbaren Abweiehnngen im Verhalten 
lebender 6lebilde von der van't Hoff'schen Theorie des os- 

motischen Drnekes. 

Mit Htilfe der Thatsache, dass Spuren von Same im Muskel 
denselben veranlassen, aus einer 0,7 ^/oigen NaCl-Losung Wasser auf- 



1) Yon Herm Slimmer wurden auch die in dieser Abhandlung erwahnten 
LOsungen hergestellt. 
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zunehmen, lassen 8ich, wie ich glaube, die scheinbaren Abweichungen 
von der vanU Hoff'schen Theorie des osmotischen Druckes er- 
kl&ren, die wir in der ersten Abhandlung nachgewiesen batten. In 
einer 0,7^/oigen NaCl-Ldsung nimmt ein Froschgastrocnemius im 
Ruhezustand im Laufe einer Stunde im AUgemeinen weder Wasser 
auf, noch verliert er Wasser. Der Partialdrack des Wassers im 
Muskel ist derselbe wie in einer 0,7^/oigen NaCl-Ldsung. Nunaber 
fanden wir, dass das pur fQr die erste Stunde zutrifit. Nach l&ngerem 
Verweilen nimmt der Muskel auch in der Anfangs isotonischen Eoch- 
salzl58ung an Gewicht zu. So hatte in einem Fall ein Gastrocnemius, 
dessen Gewicht 1 ,239 g betrug, nach einstOndigem Verweilen in einer 
OJ ^/oigen NaGl-L5sung 3 mg an Gewicht verloren. Nach ISstUndigem 
Verweilen aber hatte er 88 mg an Gewicht, also rund 7^/o seines 
Anfangsgewichts, zugenommen. Dabei war aber der Muskel nicht 
etwa abgestorben und unerregbar geworden, sondern er zeigte noch 
eine relativ hohe Erregbarkeit. W&hrend seine Reizschwelle Anfangs 
bei etwas tlber 420 mm RoUenabstand gefunden wurde, war der 
Muskel nach ISsttlndigem Verweilen in der 0,7 ^/o igen NaCl-Ldsung 
noch bei 330 mm RoUenabstand erregbar. 

Noch viel auffallender aber war das Verhalten des Muskels in 
concentrirteren LOsungen, etwa einer 2,8^/oigen NaCl-Ldsung. Der 
Muskel yerlor hier in der ersten Stunde erheblich an Gewicht, nahm 
aber bei langerem Verweilen in der LOsung so viel an Gewicht zu, 
dass sein Gewicht hOher war als sein Anfangsgewicht. 

Eine dritte Reihe von Beobachtungen kam hinzu, urn den An- 
schein zu erwecken, als ob die van't Hoff'sche Theorie des os- 
motischen Druckes in lebenden Gebilden eine Ausnahme erleide. In 
hypisotonischen Salzl5sungen erfolgte die Wasseraufnahme des 
Muskels nicht etwa proportional der osmotischen Druckdifferenz 
zwischen Muskel und L5sung, sondern rascher als die Differenz zu- 
nimmt, und bei hoherer Concentration der ^usseren L5sung (in hyper- 
isotonischen Losungen) verliert der Muskel an Gewicht nicht etwa 
proportional der Differenz des osmotischen Druckes der umgebenden 
Losung und des Muskels, sondern weniger rasch als diese Differenz 
zunimmt. Es ware nattirlich unberechtigt , auch nur einen Augen- 
blick zu vermuthen, dass die van't Hoff'sche Theorie hier nicht 
gUltig sei. Wir mttssen vielmehr schliessen, dass die osmotischen 
Zustande des Muskels in diesen Fallen Aepderungen erleiden, welche 
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die scheinbaren Abweichungen seines Verhaltens von der Theorie 
bedingen. 

Bekanntlich hat Ranke den wichtigen Nachweis gefQhrt, dass 
ein th& tiger Muskel dem Blute Wasser entzieht^). Selbstverstftud- 
lich entzieht er auch einer 0,7^/oigen Kochsalzldsung (die mit dem 
ruhenden Muskel isotonisch ist) Wasser. Die ThMigkeit ist mit 
einer Zunahme des osmotiscben Druckes im Muskel verbundeu. Auf 
der anderen Seite ist es aber auch bekannt, dass der gereizte Muskel 
sauer reagirt, insbesondere bei maugelhafter SauerstofPversorgung. Die 
S£lure muss aber, wie unsere Versuche zeigen, die Wasseraufoahme 
des Muskels vermehren. Ich will indessen einstweilen nicht behaupten, 
dass die ganze Wasseraufnahme des thfttigen Muskels durch die 
Wirkung der Sfture bedingt sei. Ich hielt es aber ftir geboten, zu- 
zusehen, ob nicht in den Fftllen, in denen der Muskel mehr Wasser 
aufnahm oder weniger Wasser verier, als nach der van't Hoff- 
schen Theorie zu erwarten war, auch eine Sauerung des Muskels 
nachweisbar sei. Das ist in der That der Fall. 

Ich stellte zunachst Versuche mit einer 4,9 ®/o igen NaCl-L5sung 
an. In der ersten Stunde verier in dieser Losung ein Gastrocnemius 
17,4^/0 seines Anfangsgewichts, ein zweiter 16,2 ®/o, ein dritter 14,6 ^/o. 
Der Versuch wurde fortgesetzt, und 3 Stunden spater wurden neue 
Gewichtsbestimmungen der Muskeln gemacht Sie batten seit der 
letzten Wagung nur 1— 3®/o ihres Anfangsgewichts verldren. Bei 
der nachsten Wagung, 2 Stunden spater, aber ergab siqh eine Ge- 
wichtszunahme sammtlicher Muskeln, der erste hatte 8,3 ^/o, der 
zweite 6,8^/0 und der dritte lO^/o seines ursprtinglichen Gewichts 
wieder gewonnen. Ich prtifte nun die Reaction des einen der drei 
Muskeln und sie war deutlich sauer! Von nun an nahm das 
Gewicht der Muskeln stetig zu, und nach 18 sttindigem Verweilen in 
der 4,9 ^/o igen NaCl-Losung war das Gewicht der Muskeln nicht nur 
gleich dem Anfangsgewicht, sondem um ca. 20 ^/o hOher ! Wir habeu 
also die paradoxe Thatsache vor uns, dass ein Muskel bei 18 stUndigem 
Verweilen in einer 4,9 ^/o igen NaCl-Losung derselben Wasser zu ent- 
Ziehen vermag, und zwar beilaufig eben so viel, wie in derselben 
Zeit einer 0,7 ®/o igen NaCl-Losung, wenn dieselbe Ameisensaure in 
der Verdtinnung 200 enthalt. Aber wir vermSgen die paradoxe That- 
sache nunmehr zu erklaren: Wenn der Muskel in eine 4,9^/oige 



1) Ranke, Tetanus. Leipzig 1865. 

£. Pflflger, Archly fOr Physiologie. Bd. 71. 32 
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NaCl-L5sung kommt^ so verliert er anfangs Wasser entsprechend der 
Differenz des osmotischen Dnickes in der LOsung und im Muskel. 
Der Wasserverlast aber bedingt chemiscbe Ver&ndenmgen in der 
Muskelsubstanz. Bei diesen Verftnderungen wird eine Sfture gebildet 
Die WasserstoflF-Ionen dieser Sfture (und vielleicht diejenigen Um- 
stftnde, welche die Sfturebildung veranlassen) bedingen eine Erh5bung 
des osmotischen Druckes iin Muskel. Ich babe diese Versuche viel- 
fach wiederholt und modificirt und stets gefunden, dass, wenn 
der Muskel im Stande war, einer hyperisotonischen 
Salzldsung Wasser zu entziehen, seine Reaction sauer 
geworden war. 

Handelte es sich um LOsungen von geringerer Concentration 
als 4,9 ^/o, aber h6herer als 0,7 ®/o, so dauerte es natQrlich auch viel 
Iftnger, bis die Reaction des Muskels sauer wurde. Es dauerte aber 
auch entsprechend viel Iftnger, bis der Muskel anfing, der Losung 
Wasser zu entziehen. In einer 1,75^/oigen L5sung fuhr ein Muskel 
noch nach 6 Stunden fort, Wasser zu verlieren, und erst nach 
18 Stunden hatte er sein Anfangsgewicht wieder erreicht Aber um 
diese Zeit war auch seine Reaction stark sauer. In einer 1,05^/oigen 
L<)sung fuhr in einem Falle ein Muskel auch nach ISstttndigem Ver- 
weilen noch fort, Wasser zu verlieren, seine Reaction war aber neu- 
tral. Dagegen fand ich in anderen Fftllen, in denen ein Muskel nach 
langem Verweilen anfing, in einer 0,7^/oigen NaCl-L5sung Wasser 
aufzunehmen, eine schwach saure Reaction des Muskels. 

£s ist aber in unseren bisherigen Versuchen noch nicht der 
stricte Nachweis geliefert worden, dass die GewichtszunaHme des 
Muskels bei Iftngerem Verweilen in einer isotonischen oder gar 
hyperisotonischen Kochsalzlosung wirklich bloss auf Wasseraufiiahme 
beruht. Es k5nnte ja auch mdglich sein, dass Kochsalz in den Muskel 
eindringt, und dass die Gewichtszunahme durch die Zunahme des 
Muskels an Kochsalz bestimmt ist. Trockengewichtsbestimmungen 
des Muskels erlauben uns, hierQber zu entscheiden. Bestimmt man 
das Trockengewicht des einen Gastrocnemius eines Frosches unmittel- 
bar nachdem er herausgeschnitten ist, wfthrend man das Trocken- 
gewicht des zweiten Gastrocnemius bestimmt, nachdem er 18 Stunden 
in einer 4,9%igen NaCl-L5sung gewesen ist und hier an Gewicht 
erheblich zugenommen hat, so muss das Trockengewicht beider 
Gastrocnemii angenfthert dasselbe sein, wenn die Gewichtszunahme 
des zweiten Gastrocnemius lediglich durch Wasseraufnahme veranlasst 
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^var. War sie dagegen durch Salzaufnahme veranlasst, so muss der 
Oewichtsunterschied auch in der Trockensubstanz beider Muskeln 
bestehen bleiben. 

Ich stellte solche Bestimmungen an den Gastrocnemii von 5 Laub- 
froschen an. Die Gastrocnemii der einen Seite dieser 5 FrSsche 
wogen frisch 61, 51, 47, 47 und 49 mg. Die Muskeln wurden so- 
fort in einen Trockenapparat (bei Zimmertemperatur) gebracht. Die 
Gastrocnemii der andern Seite wogen 64, 52, 49, 47, 49 mg. Diese 
Muskeln wurden 12 Stunden lang in eine 4,9^/oige Eochsalzl5sung 
gebracht. Als sie herausgenommen wurden, wogen sie bezw. 88, 69, 
62, 67 und 64 mg. Sie batten also um rund Vs ihres Aiifangs- 
gewichtes zugenommen. Sie wurden ebenfalls in einen Trocken- 
apparat gebracht. Als nach 24stQndigem Trocknen ihr Gewicht mit 
dera der Muskeln der anderen Seite verglichen wurde (welche 
36 Stunden im Trockenapparate verweilt batten), stellte es sich 
heraus, dass der Gewichtsunterschied bereits vdllig verschwunden 
war. Die Gewichte derjenigen Muskeln, welche in der 4,9^/oigen 
Kochsalzl5sung so erheblich an Gewicht zugenommen batten, betrugen 
der Reihe nach 27, 24, 23, 21, 21 mg. Die Gewichte der sofort. 
nach der Herausnahme getrockneten Muskeln betiiigen 25, 23, 22, 
21 und 22 mg ^). Es kann danach keinem Zweifel unterliegen, dass 
die Gewichtszunahme der Muskeln nach l^ngerem Yerweilen in 
hyperisotonischen KochsalzlOsungen fast ausschliesslich auf Wasser- 
aufnahme beruht, was ja vorauszusehen war. Es bleibt noch ttbrig, 
das Verhalten des Muskels in einer hyperisotonischen L5sung auf- 
zuklaren. Theoretisch soUte man erwarten, dass der Muskel in destil- 
lirtem Wasser angenahert zwei Mai so viel Wasser aufnimmt, wie 
in einer 0,35^/oigen NaCl-Losung. Aber wir fanden, dass, wahrend 
der Muskel in einer 0,35^/oigen NaCl-Losung ca. 10 ^/o seines An- 
fangsgewichts in einer Stunde zunahm, die Gewichtszunahme in 
destillirtem Wasser ca. 30 ^/o betrug. Es mtissen also auch hier 
durch das Eindringen des Wassers Aenderungen in dem Sinne er- 
folgen, dass der osmotische Druck im Muskel zunimmt. Ich unter- 
suchte, ob auch hier eine Saurebildung im Muskel uachweisbar sei. 
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1) Die hier mitgetheilten Trpckengewichtsbestimmungen babe ich wahrend 
einer Ferienreise im cbemiscben Institut der University of California aasgef&hrt 
Den Colleen O'Neill^ Setcbell uq4 Oaterhout bin ieh fur ihre freundliche 
Unterst&tziuig zu Danke verpflichtet. 
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Der frisch aus dem destillirten Wasser genomiueue Muskel war so 
wasserreich, dass die S&urelOsung auch dann nicht hfttte ausreichen 
k5nnen, um Lackmus zu r5then, wenn selbst etwa Sfturebildung 
stattgefunden h&tte. Liess ich den Muskel aber Vs Stunde an der 
Luft liegen, wobei ein Theil des Wassers verdunstete, so war eine 
Sfturebildung nacbweisbar. Man konnte denken, dass hier der Wasser- 
verlust die S&urebildung veranlasst babe. Eine solche Annahme ist 
nicht gSlnzlich zurUckzuweisen , aber andererseits ist zu beacbten^ 
dass der Muskel immer noch erbeblich wasserreicher war als ein 
normaler Muskel. Es ist also mdglich, dass auch ein zu hoher 
Wassergehalt des Muskels S£lurebildung veranlasst, es sind aber zur 
endgttltigen Entscheidung noch weitere Versuche ndthig. 

Der nunmehr gelieferte Nachweis, dass in einigen Fallen wenig- 
stens der Wasseraufnahme des Muskels eine S^urebildung vorauf- 
geht, dlbrfte fttr die Analyse vieler Lebenserscheinungen bedeutungs- 

» 

voU werden. Wir wissen, dass bei der Muskelthatigkeit Saure ge- 
bildet wird, und wir wissen andererseits, dass der thatige Muskel 
Wasser aufnimmt. Ich habe wiederholt darauf hingewieseu, dass 
wir in dieser Wasseraufnahme die Ursache fttr die Arbeitshyper- 
trophie zu suchen haben. Es liegt nahe, aus der Zunahme des os- 
motischen Druckes die Gr5sse des Stoffumsatzes bei der Thatigkeit 
des Muskels zu berechnen. Es ist aber hierbei zu berQcksichtigen^ 
dass der StoSumsatz selbst zu einer Saurebildung fuhrt und dass die 
Zunahme des osmotischen Druckes bei der Thatigkeit des Muskels 
zum grftssten Theil wohl durch die fermentartige Wirkung der 
Wasserstoff-Ionen dieser Saure bedingt ist. Es wtirde alsdann also 
die Saurebildung fUr die Activitatshypertrophie von Bedeutung sein. 
Es liegt aber nahe^ zuzusehen, ob nicht allgemein bei Wachsthums- 
vorgangen der Thiere wie Pflanzen eine Saurebildung im Spiele ist. 
Diese Saurewirkung k5nute eine der Hauptursachen fUr die dem 
Wachsthum zu Grunde liegende Zunahme des osmotischen Druckes 
bilden* 

Wit gewinnen ferner durch die Versuche dieses Capitels einen 
Einblick in die Art und Weise, wie sich Organismen gegen Wasser- 
verlust schtttzen konnen oder an Wasserarmuth anpassen k5nnen. 
Man hat in der Biologie dieser Erscheinungen bisher immer nur 
die Schutzmittel gegen Verdunstung in's Auge gefasst. Unsere Ver- 
suche zeigen aber, dass dem Organismus noch eine zweite Gruppe 
von Schutzvorrichtungen zur VerfUgung steht, namlich Zunahme des 
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osmotischen Druckes. Wir sahen ja, dass der Wasserverlust im 
Muskel selbst S&urebildung veranlasst, und dass in Folge dessen der 
Muskel in die Lage versetzt wird, selbst einer sebr concentrirten 
LiOsung Wasser zu entziehen. Es wilre denkbar, dass die wunder- 
bare Anpassung vieler Pflanzen an einen „trockenen" Boden und 
ibre Fd.higkeit, demselben Wasser zu entziehen, zum Theil durch 
Yorgftnge dieser Art bedingt ist, und es ware vielleicht der MUhe 
^erth , zuzusehen , ob bei starker Trockenheit eine Zunahme des 
osmotischen Druckes resp. eine S&urebildung in den derartig an- 
passungsf&higen Pflanzen stattfindet. 

IV. Zur Theorie des Oedems. 

1) Es ist bekannt; dass in der Physiologie geraume Zeit die 
Eedeutung der Circulation tibersch&tzt worden ist. Ein mechanischer 
Umstand der Circulation, der Blutdruck, sollte die treibende Kraft 
fUr die Secretion und Uberhaupt fUr den'FlUssigkeitsaustausch in den 
Oeweben bilden. Hatte man danials die vergleichende Physiologie 
urn Kath gefragt, so hMte es sich ergeben, dass Secretionsvorg^nge 
zu den allgemeinen Erscheinungen der LebensthMigkeit geh5ren und 
auch da in der grossartigsten Weise vorkommen, wo die Circulation 
hochst unvollkommen entwickelt ist, wie bei den Insecten. Der 
Physiologie wttrde damit viel Zeitverlust erspart geblieben sein, und 
vor AUem wttrde diese Wissenschaft sich fruchtbarer gestaltet haben^ 
als es bei der Ueberschatzung der Blutdruckversuche m5glich war. 
Man musste sich so erst allmalig von der Irrthttmlichkeit der Filtrations- 
theorie ftir die Secretionsvorgange ttberzeugen. 

Wahrend in der Physiologie die Filtrationstheorie ttberwunden 
ist, hat dieselbe sich in der Pathologie in einem Gebiet bis auf den 
beutigen Tag behauptet, namlich in der Theorie des Oedems. 
Recklinghausen fasst das Ergebniss aller Untersuchungen ttber 
<1as Oodem in folgende Satze zusammen: „Wie das entzttndliche 
Exsudat stammt auch das hydropische Transsudat in seinen Haupt- 
bestandtheilen (Wasser, Salzen, Alburainaten) aus dem Blute und ist 
<las Product einer gesteigerten Filtration des Blutplasma. 
Veranlasst kann diese Steigerung auf zweierlei Art sein, 1) durch 
Herstellung abnormer Druckverhaltnisse im Blut und Lymphgefass- 
apparat (Stauungshydrops und actives congestives Oedem), und 2) durch 
Veranderung des Blutplasmas in chemischer Beziehung, ErhOhung 
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der Filtrirbarkeit, dyskrasischer (chemischer) Hydrops*)." DerBlut- 
druck ist also dieser Theorie nach die Kraft, welche die 5deiDat5sea 
Gewebe mit Flttssigkeit erftiUt. Dem gegentiber behaupte ich, 
dass die Triebkraft ftlr die Bewegung von FlUssigkeit 
in den Geweben im Falle von Oedem (wie in alien 
anderen Fallen) wesentlich in dem osmotischen Druck 
zu suchen ist^ und dass es zu ddemat5sen Zust^nden, 
d. h. zum Eindringen von Flttssigkeit in die Gewebe^ 
dann kommt, wenn der osmotische Druck in den Ge- 
weben h5her ist als der des Blutes und der Lymphe. 
Es mttssen also dem Oedem solche Ursachen zuGrunde 
liegen, welche den osmotischen Druck der Gewebe er- 
h5hen oder den osmotischen Druck des Blutes und der 
Lymphe verringern. 

Die Ueberlegungen, welche a priori zu dieser Auffassung fuhren^ 
sind eine nothwendige Folge der van't Hoff'schen Theorie des 
osmotischen Druckes und meines Nachweises der raschen Aenderungen 
des osmotischen Druckes in den Geweben. Der osmotische Druck 
einer 0,7^/oigen Kochsalzl5sung, die mit dem Blute und dem ruhen- 
den Gastrocnemius isosmotisch ist, betragt 4,9 Atmosph^ren, ist also 
vielleicht 20 Mai so gross als der Blutdruck, mit dem wir es im 
AUgemeinen in unseren physiologischen Versuchen zu thun haben. 

Wir haben femer gesehen, dass schon eine Spur Saure oder 
Alkali im Muskel den osmotischen Druck so erheblich zu erh5hen 
im Stande ist, dass der Muskel schon in einer 0,7^/oigen NaCl- 
L6sung 6dematos wird. Reizt man einen Muskel, so wird der 
osmotische Druck im Innern erh5ht, und er nimmt Wasser aus der 
Umgebung auf. Dabei wird auch Saure im Muskel gebildet. Die 
Zunahme des osmotischen Druckes betragt nach 10 Minuten langem 
Tetanisiren im Froschgastrocnemius tiber 1 Atmosphere. Wir haben 
ferner gesehen, dass der Muskel selbst in einer 4,9^/oigen NaCl- 
L5sung nach einigen Stunden anf^ngt, Wasser aufzunehmen, und dass 
zugleich seine Reaction sauer wird. Der osmotische Druck einer solchen 
Salzlosung ist tiber 30 Atmospharen, es mussen also durch den schadigen- 
denEinfluss des ursprtinglichen Wasserverlustes chemische Aenderungen 
im Muskel stattfinden, welche seinen osmotischen Druck um etwa 



1) AUgemeine Pathologie des Kreislaufs und der Ernahrung S. 96. Stutt- 
gart 1883. 
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25 Atmosph^en erhohen! Nun vergleiehe man damit einmal die 
Triebkrafte, welche nach der Filtrationstheorie das Oedem verursachen 
soUen. 

Bei der kttnstlichen Erzeugung des LungenOdems beim Kaninchen 
sind in den Versuchen von Welch Drucksteigerungen im kleinen 
Kreislauf beobachtet worden, die alle erheblich unter Vio Atmosph&re 
liegen. Bei der blossen MuskelthMigkeit finden aber scbon osmotische 
Drucksteigerungen im Muskel statt, die mehr als 10 oder 20 Mai 
grdsser sind als die Drucksteigerungen, die nach der Filtrationstheorie 
scbon ausreichen soUen, das hochgradigste Lungenodem zu erzielen. 
Und doch sind wir bei osmotischen Druckschwankungen von 1 Atmo- 
sphd,re noch im Bereich der normalen Thatigkeiten. Wenn wir in 
das Bereich der pathologischen Aenderungen gehen, so finden wir, 
dass Druckschwankungen von 25 Atmosph^ren relativ rasch auf 
chemischem Wege zu erzielen sind. Das ist aber 300 Mai mehr als 
die Blutdruckschwankung betrSLgt, die schon ausreichen soil, um das 
hochgradigste LungenOdem zu erzielen! Diesen Thatsachen gegen- 
ilber kann die blosse Filtrationstheorie keinen Bestand haben, und 
wir mtissen den osmotischen Druck berticksichtigen. Dann aber 
lautet die Theorie des Oedems so, dass alle Umstande, welche 
bewirken, dass der osmotische Druck gewisser Organe oder Gewebe 
hdher wird als der osmotische Druck des Blutes, Oedem jener Ge- 
webe hervorrufen muss. Diese Umstftnde sind in letzter Instanz 
chemische Vorgange, die entweder zu einer Zunahme des osmotischen 
Druckes in den Geweben oder zu einer Abnahme des osmotischen 
Druckes im Blute fllhren. 

Aber damit lassen sich nicht alle Befunde beim Oedem erklaren. 
Wir finden beim Lungenoedem rothe Blutkorperchen und Epithel- 
zellen in den Alveolen. Es ist ausgeschlossen , dass die Ablosung 
von Epithelzellen und der Bluterguss auf Zunahme des osmotischen 
Druckes zurtickgeftihrt werden kann. Es ist aber auch wenig wahr- 
scheinlich, dass Blutdruckschwankungen direct zur AblOsung von 
Epithelzellen ftihren. Wohl aber ist es denkbar, dass dieselben 
chemischen Umstande (etwa Saurebildung), welche die Zunahme des 
osmotischen Druckes veranlassen, auch morphologische Aenderungen 
der Endothelien der Capillaren und der Epithelzellen der Lungen 
herbeiftihren. Wir woUen nun einige Falle von Oedem etwas ein- 
gehender discutiren. 

2) Es ist bekannt, dass Ligatur eines Beines beim Frosch unter- 
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halb der Ligatur Oedem hervorruft. Ich wollte mich nun tlberzeugen, 
ob dabei die Muskeln an Gewicht zunehmen. Handelte es sich beiih 
Oedem bloss darum, dass das Blut aus den Gapillaren in die Organe 
gepresst wird, wie es die Filtrationstheorie verlangt, so ware kein Grand 
fUr eine Gewichtszunabme des Muskels und Oedem vorhanden, wenn 
man dafUr Sorge tr&gt, dass bei der Ligatur nicht bloss der Abfluss 
des Blutes aus den Venen des Beines gehemmt ist, sondem auch der 
Zufluss zum Bein. Nach meiner Theorie des Oedems dagegen liegt 
die Ursache des Oedems darin, dass im Muskel chemische Aenderungen 
vor sich geben, welche eine Zunahme des osmotischen Druckes be- 
wirken. Diese chemischen Aenderungen mUssen durch 
die Aufhebung der Circulation bedingt sein, und unter 
den bier sich bietenden M5glichkeiten muss man zu- 
erst an die Folgen des Sauerstoffmangels denken. Was 
aber auch die chemischen Aenderungen seien-, sie mOssen quantitativ 
mit der Dauer der Unterbindung zunehmen und so den osmotischen 
Druck der Gewebe u. A. im Muskel stetig erh5hen. Da der Muskel 
von FlUssigkeit (Blut, Lymphe) umgeben ist, so wird er derselben 
Wasser entziehen und stetig an Gewicht zunehmen. 

Das ist in der That der Fall. Bei einer grossen Zahl von 
Froschen wurde die Ligatur auf einer Seite ausgefilhrt und dann 
nach einiger Zeit beide Gastrocnemii herausgeschnitten und gewogen. 
W^hrend im normalen Frosch die beiden Gastrocnemii im Allgemeinen 
ein gleiches Gewicht haben, ist das Gewicht des Gastrocnemius auf 
der unterbundenen Seite einige Zeit nach der Operation ausnahmslos 
grdsser, und die Gewichtsdifferenz nimmt zu , je mehr Zeit seit der 
Unterbindung verflossen ist. Wahrend nach 18 Stunden das Gewicht 
des odematdsen Muskels um ca. 1— 3®/o h6her ist als das des un- 
versehrten Muskels, ist der Gewichtsunterschied 48 Stunden nach der 
Unterbindung ca. lo^/o. Nach 7 Tagen war der 5dematose Muskel 
schon 25— 40^/o schwerer als der normale Muskel des anderen Beins. 

In diesen Versuchen war die Circulation im 5demat6sen Bein 
v6llig unterbrochen. Die Ligatur war so fest gelegt, dass alles 
zwischen Haut und Knochen durchschnitten war. Das Herz konnte 
also kein Blut in das Bein hineinpumpen, und die stetige Gewichts- 
zunabme des Muskels konnte nur darauf beruhen, dass im Muskel 
eine Zunahme des osmotischen Druckes stattfand, welche das Ein- 
dringen von Wasser in den Muskel bestimmte. 

Ich machte wiederholt Versuche der Art, dass ich 5 — 12 Stunden 
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nach der Unterbindung beide Muskeln aus dem Bein herausschnitt 
und in eine 0,7^/oige Kochsalzl6sung brachte. In einer Reihe von 
Fftllen nabm der dem ligirten Bein angehdrige Muskel mehr Wasser 
auf als der andere. Das zeigt, class nach der Ligatur im Muskel 
chemische Aenderungen vor sich gehen, die von einer Zunahme des 
osmotischen Druckes bestimmt sind. Selbstverstandlich ist aber im 
ligirten Bein genug Wasser vorhanden, um dem Muskel zu erlauben, 
sich mit den umgebenden FlUssigkeiten in's osmotische Gleichgewicht 
zu setzen. Sobald das geschehen ist, muss sich der 5demat5se 
Muskel einer 0,7^/oigen NaCl-L5sung gegenttber ebenso verhalten, 
wie ein normaler Muskel. Man kann also nur kurze Zeit nach der 
Ligatur erwarteu, dass der herausgeschnittene Muskel einer 0,7 **/oigen 
NaCI-Losung Wasser entzieht, nftmlich in dem kurzen Stadium, 
in dem der osmotische Druck im Muskel anfftngt zu steigen, wfthrend 
das Wasser aus der Umgebung des Muskels noch nicht Zeit gehabt 
hat, in genUgender Menge in den Muskel einzudringen. Ich habe 
versucht, diesen Zeitpunkt genauer zu bestimmen, aber bisher ver- 
gebens. Er ist oflfenbar in verschiedenen Muskeln verschieden. 

Die Reaction des 5demat5sen Muskels habe ich in den ersten 
Tagen nach der Ligatur zuweilen eine Spur sauer, meist aber neutral 
gefunden. Eine Woche nach der Ligatur war die Reaction dagegen 
deutlieh sauer. Ich will aber einstweilen noch nicht bestimmt be- 
haupten, dass das Ausbleiben der sauren Reaction des Muskelgewebes 
beweist, dass keine Saure im MUskel gebildet wurde. Es ist viel- 
mehr mOglich, dass das aus den Gapillaren ausgesickerte, alkalische 
Blut die saure Reaction des Gewebes verhinderte. Nach einer Woche 
dagegen war der Muskel stark sauer. 

Nun aber k5nnte man doch denken , dass es trotz der Ligatur 
in unseren Versuchen zu einer Zunahme des Blutdrucks gekommen 
sei, und dass die Erhdhung des Blutdrucks das Oedem verursacht 
habe; dass dagegen die mit der Unterbindung einhergehenden chemi- 
schen Umstande (z. B. der SaneretoflFmangel) nichts mit dem Oedem 
ZM thun haben. Es gibt nun einen einfachen Controlversuch , der 
es uns erlaubt, zwischen beiden Mftglichkeiten definitiv zu entscheiden. 
Wenn wir namlich den Muskel aus dem Bein herausschneiden und 
in eine dem Blute isosmotische Kochsalzlosung thun, so bringen wir 
die Aufhebung der Circulation und damit relativen Sauerstoffmangel 
zu Stande, ohne dass der Verdacht eines erhohten hydrodynamischen 
Oder hydrostatischen Druckes des Blutes besteht. In diesem Versuche 
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benimmt sich der Muskel in Bezug auf das Oedem genau wie bei 
der Ligatur: Nach 18 Stunden ist sein Gewicht hdher als das des 
andern Muskels, der unter normaler Sauerstoffversorgung und nor- 
malem Stoffwechsel im Kdrper geblieben war. Dabei ist der Ode- 
matdse Muskel noch vollig erregbar. Setzt man den Versuch langer 
fort 7 so nimmt die Differenz des Gewichtes stetig zu, wie in dem 
ligirten Bein. Diese Thatsache l&sst keinen Zweifel daran^ 
dass die Wasseraufnahme des Muskels bei der Ligatur 
der Gef&sse bedingt ist durcb chemische Aenderungen 
im Muskel, die vielleicht durch Sauerstoffmangel be- 
dingt sind. 

Nun beobachtet man aber in einem ligirten Froschschenkel nocb 
andere Ver&nderungen. Der Muskel erscheint alsbald blutig. Auch 
beim Lungenddem sind ja die Alveolen von einer blutigen Flttssig- 
keit erftiUt. Icb bin geneigt mir vorzustellen , dass diese Erschei- 
nungen ebenfalls durch chemische Substanzen (Gifte) hervorgerufen 
werden, welche die Gewebe moi'phologisch andern. Zu diesen ver- 
anderten Geweben dtirften u. A. auch die Endothelien der Capillaren 
gehSren. Ich werde zu dieser Ansicht auf Grund meiner Versuche 
tlber SauerstoflFmangel geftthrt. Entzieht man den sich furchenden 
Eiern von Ctenolabrus den SauerstoflF, so Idsen die Wande der 
Furchungszellen sich auf, und der Keim geht in den Zustand des 
ungefurchten Protoplasmas zurtick. Gestattet man dem Sauerstoff 
wieder Zutritt, so bilden sich Zellwande wieder von Neuem und 
die Furchung kann weiter gehen^). Man kann sich ferner an ge- 
wissen Infusorien leicht tlberzeugen, dass Sauerstoffentziehung in 
kurzer Zeit eine VerflUssigung ihres Korpets zur Folge hat. Bud- 
gett hat das in meinem Laboratorium nachgewiesen^). Auch der 
Umstand , dass Amoben bei Sauerstoffentziehung Kugelform an- 
nehmen, ist von Quincke so gedeutet worden, dass dabei eine 
Verfltissigung fester Bestandtheile des Am5benk5rper8 stattfindet 
Ich halte diese Annahmen Quincke^s nach meinen Beobachtungen 
ftir durchaus richtig. Es ist klar, dass, wenn derartige Veranderungen 



1) J. lioeb, Untersuchungen uber die physiologischen Wirkungen des 
SauerstofiinaDgels. Pfliiger's Archiv Bd. 62. 

2) Budge tt, On the Analagy between the effects etc. American Journal 
of Physiology Vol. 1. 



Physiologische Untersuchuogen iiber lonenwirkungen. 473 

an den Endothelien der Gapillaren mOglich w&ren, es zu einem Aus- 
sickem von Blut aus den Capillaren leicht kommen k5nnte. 

Dass bei Sauerstoffmangel der Stoffwechsel sich &ndert, wird 
wohl nach den Arbeiten Pasteur's Niemand mehr bezweifeln. Es 
ist tlbrigens im Laboratorium von Hoppe-Seyler durch Araki 
direct nachgewiesen worden. Araki hat gezeigt, dass bei Sauer- 
stoffmangel betr&chtlicbe Mengen yon Milcbs&ure und Zucker im 
Ham erscheinen *). Gerade die Bildung von Milchsfture ist vielleicht 
von Bedeutung filr das O^dem des Muskels. Der aus dem K5rper 
geschnittene Muskel ger9.th ja in den Zustand der Sauerstoffarmuth, 
und wir sahen ja auch, dass seine Gewichtszunahme bei iRngerem 
Verweilen in physiologischer Kochsalzldsung oder L5sungen von starker 
Concentration von einer Sftuerung begleitet ist. (Ich kann aber einst- 
weilen nicht behaupten, dass die im letzteren Falle gebildete SMre 
Milchs&ure ist.) 

Von einigen Autoren wird ang^eben, dass bei der Entstehung 
des Oedems nervOse Einfltisse eine Rolle spielen. So soil Venen- 
unterbindung niit gleichzeitiger Nervendurchschneidung sicherer 
Oedem hervomifen als blosse Venenverbindung allein. Es ist noch 
zu untersucheU; ob die Angabe richtig ist. Sie ist natOrlich im 
Sinne der Filtrationstheorie benutzt worden. Aber wir kennen ja in) 
Falle der Secretionsnerven directe, chemische Wirkungen der Nerven* 
Bei dem Mangel bestimmter Vorstellungen liber die Natur des Inner- 
vationsvoi^anges ist die Mdglichkeit nicht ausgeschlossen, dass viele^ 
vielleicht alle Uebertragungen des Erregungsvorganges vom Nerven 
auf Organe chemischer Natur sind. Gaule hat diese Vermuthung 
ausgesprochen. Er stellt sich vor, dass der Nerv eine besondere 
Substanz ausscheidet. Das ist nicht einmal nftthig. Findet die Ueber- 
tragung der Erregung auf elektrischem Wege statt, so muss eine 
chemische Wirkung durch die lonen stattfinden. 

Das Lungenftdem hat durch Welch eine grtindliche experimentelle 
und theoretische Analyse erfahren ^). W e 1 c h' s Abhandlung steht freilich 
auf dem Boden der Filtrationstheorie: „Wenn der rechte Ventrikel 
fortfahrt, Blut in die LungengefAsse hineinzupumpen , wahrend der 
linke nur einen Bruchtheil davon forttreiben kann, wenn der Unter- 



1) Araki, Ueber die chemische Aenderung der Lebensprocesse in Folge 
von Sauerstoffinangel. Zeitschr. f. physiol. Chemie Bd. 19. 

2) Zur Pathologie des LungenOdems. Vir chow's Archiv Bd. 72. 1878. 
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schied zwischen den Eraften der beiden Ventrikel einen gewissen 
Grenzwerth tiberschritten hat, dann muss, so scheint mir, der Druck 
in den Lungencapillaren so hoch steigen, dass Lungen5dem die Folge 
wird." (S. 407.) Dieser Schlussfolgerung von Welch kdnnen wir 
uns nicht vollkommen anschliessen. 

Wir zweifeln nicht im mindesten daran, dass Stauung des Blutes 
in den Lungen die Entstehung des Oedems begttnstigt und beschleunigt, 
aber ich glaube, dass chemische Aenderungen in den Geweben 
die wesentliche Ursache fttr das Lungeii5dem sind. Ich will zwei 
Umst^nde hier anftihren, die, wie mir scheint, schon jetzt fftr die 
Richtigkeit dieser Ansicht sprechen. 

Die eine Thatsache besteht darin, dass, wahrend es beim Kaninchen 
sicher gelingt, durch Unterbindung der Hauptstftmme der Aorta Lungen- 
(idera hervorzurufen , dieselben Urastftnde beim Hunde nie oder nur 
hochst selten diesen Erfolg haben. Das hat schon Welch beobachtet, 
und Sahli hat es bestatigt^). Ueber einen fundamentalen Unterschied 
in den hydrodynamischen Verhaltnissen ist bei beiden Thieren meines 
Wissens nichts bekannt, dagegen wissen wir, dass sie fundamentale 
Unterschiede ihres StoflFwechsels aufweisen. Und diese letzteren 
Unterschiede sind derart, dass sich daraufhin mit ziemlicher Sicherheit 
aus meiner Theorie des Oedems hatte ableiten lassen konnen, dass 
es viel leichter sein muss, beim Kaninchen als beim Hunde Lungen- 
Mem hervorzubringen. Wir haben gesehen, dass schon verschwindend 
kleine Sfturemengen den Muskel zwingen, grosse Quantitaten Wasser 
aus einer physiologischen Kochsalzlosung aufzunehmen. Die Ver- 
suche von Araki beweisen ferner, dass bei SauerstoflFmangel Siluren 
im Organismus bestehen bleiben, die normaler Weise oxydirt werden 
wtirden. Walther hat nun gezeigt, dass Kaninchen und Hunde 
einen typischen Unterschied im Verhalten gegen Sfturen zeigen^). 
Wahrend Kaninchen bei gentigender SaurefUtterung sicher zu Grunde 
gehen (und zwar unter den Symptomen schwerer Dyspnoe), sind die 
Hunde fast immun gegen Sauren. Der Mechanismus der Immunitat 
besteht darin, dass beim Hunde die Saurezufuhr eine Mehrbildung 
von Ammoniak veranlasst, wodurch die Saure neutralisirt wird. Wir 



1) Sahli, Zur Pathologie und Therapie des LuDgenodems. Archiv for 
experimentelle Pathologie und Pharmakologie Bd. 19. 

2) Walther, Untersuchungen uber die Wirkung der Sfturen auf den 
thierischcn Organismus. Archiv fUr experimentelle Pathologie und Pharmakologie. 
Bd. 7. 
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brauchen Ubrigens nicht so weit zu gehen und die Entstehung des 
Oedems direct auf die S&urebildung zurttckzuftthren, die nach A r a k i ' s 
Yei'suchen nach Unterbindung der Aorta besonders in den Muskeln 
stattfindet. Es genttgt, aus Walther's Versuchen den Schluss zu 
Ziehen, dass im Stoffwechsel des Kaninchens und des Hundes chemische 
Verschiedenheiten bestehen, die es im Sinne unserer Theorie be- 
greiflich erscheinen lassen, dass Aortenunterbindung beini Kaninchen 
leicht, beim Hunde schwer Oder par nicht Lungen5dem hervorruft. 

Die zweite Thatsache ist von Sigmund Mayer gefunden und 
von Sahli bestHtigt. Beide Autoren gebeu an, dass Curare das 
Zustandekommen des experimentellen LungenOdems erschwert, und 
dass Er^mpfe (wie sie z. B. bei Erstickung vorkommen) das Zu- 
standekommen des Oedems erlelchtern. Mayer und Sahli stellen 
sich vor, dass die Kr3,mpfe die Stauung des Blutes in den Lungen 
und so den Blutdruck und die Filtration vermehren. Sie tibersehen, 
wie alle Anhanger der Filtrationstheorie , die chemische Seite der 
Vorgange in den Geweben. Die Muskeln sind nanilich der hervor- 
ragendste Sitz der Oxydationsvorgilnge, und gerade in den Muskeln 
werden bei SauerstoflFmangel die schadlichen Substanzen (z. B. Sauren) 
gebildet, die einen Einfluss auf das Zustandekommen des Oedems 
haben kdnnen. Gibt man Curare, so wird der StoflFwechsel des 
Muskels herabgesetzt , und es werden desshalb weniger giftige Sub- 
stanzen in's rechte Herz und in die Lungen kommen. Umgekehrt 
miissen Krampfe eine Zunahme dieser schadlichen Substanzen be- 
wirken und darum die Entstehung des Oedems fdrdern. Es stimmt 
also durchaus mit unserer Theorie, dass Curare die Entstehung des 
Oedems bei theilweiser Unterbindung der Aeste der Aorta verhindert 
und dass Erstickungskrampfe seine Entstehung befdrdern. 

Ich halte es danach ftir ebenso unrichtig, das Oedem im Sinne 
der Filtrationstheorie einzig und allein aus einer Zunahme des Blut- 
drucks Oder einer Zunahme der Filtrationsfahigkeit des Blutes ab- 
zuleiten, wie es irrig war, die Secretionsvorgange nach der Filtrations- 
theorie zu erklaren. Die Entstehung des Oedems ist vielmehr in 
erster Linie durch chemische Aenderungen in den Ge- 
weben bestimmt. Diese chemischen Aenderungen beeinflussen erstens 
den osmotischen Druck in dem Sinne, dass derselbe in den Geweben 
(welche 5dematos werden) hoher wird als im Blut und der Lymphe. 
Zweitens aber kSnnen diese chemischen Aenderungen in den Ge- 
weben auch morphologische Aenderungen herbeiftihren. Wie in den 
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Oeweben der osmotische Druck durch Alkalien, Sd,ureii, Wasser- 
verlust gesteigert wird, darttber gibt die yorliegende und die vorauf- 
gegangene Mittheilung Uber lonenwirkungen Auskunft. Wie geringe 
chemische Aenderungen zur VerftDderung resp. VerfltlssiguDg von 
Gewebsbestandtheilen fbhren, folgt aus meiner Arbeit Uber die physio- 
logischen Wirkungen des SauerstofitaiangelS; sowie aus den Versuchen 
von Budgett*). 



1) American Journal of Physiology Vol. 1 p. 98. 
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• I. Analogien zwiscben der Wirkung des constantcn Stromes und des Lichtes. 
S. 439. 
II. Erkl&rang einiger pathologiscber Erscheinungen aus der tonuserregeh- 
den Wirkung des Lichtes. S. 442. 

III. Zur Energetik der geotropischen Erscheinungen. S. 446. 

IV. Zur Mechanik der Reizkrtimmnngen. S. 449. 

Y. Ueber den angeblicben Lichtsinn augenloser Thiere. S. 456. 

LAualogien zwischen der Wirkung des c o nstanten 

StromesunddesLichtes. 

Wenn wir von den bekannten Wirkungen des coDstanten 
Stromes auf den quergestreiften Maskel ausgehen, so faaben wir 
zwischen 2 Arten von Wirkungen zu unterseheiden, die auf zwei 
verscbiedene Uinst9,nde des Stromes zurttckzuftthren sind. Erstens 
die dauernde VerkUrzung des Muskels wS,h rend der Schliessung; 
dieselbe ist bestimmt durch die Diehte des Stromes und dauert 
an, so lange der Strom dauert. Zweitens die Zuckung; dieselbe 
ist bestimmt durch den Quotienten der Aenderung der Stromdicbte 
in die Zeit. 

Bei der Zuckung kommt ein physiologischer Umstand in Be- 
tracbt, der bei der dauernden VerkUrzung keine Rolle spielt: nslm- 
lieh di^ Fortleitung des VerkUrzungsvorgangs. Die letztere also 
scheint eine Function der Dichtigkeits schwankung zu sein. 
In dem ausgezeichneten Werke von Biedermann tlber ,,Elec- 

S. Fllai|«r, ArohW f. Phyalologle. Bd. 66, 29 



440 JaoquesLoeb: 

trophysiologie'^ sind diese Beziehungen in sehr klarer Weise dar- 
gestellt worden (S. 166). 

Von der ersteren Wirkung des Stromes hlLngen diejenigen 
Erscheinungen bei Thieren ab^ die wir als Galvanotropismus be- 
zeichnen and die meiner Ansicht nach auf gleichsinnige Spannang8- 
&ndeniDgen assoziirter Muskelgruppen zuriickzuftlhren sind. Von der 
zweiten Wirkung hUngen die rascheu zuckenden Bewegungen der 
durchstrQmten Thiere ab. Mit den galvanotropischen Wirkangen 
dttrfen die letzteren Erscheinungen nicht verwechselt werden. 

In einer Reihe von Untersachungen bin ich, bevor ich mich 
eingehender mit den galvanischen Wirkungen beschUftigt batte, zu 
dem Resultat gekommen, dass dieselben 2 Arten von Wirkungen 
auch dem Licbt zukommen und dass sie bier ebenfalls auf 2 ver- 
schiedene UmstHnde des Lichtes zurUckzuftlhren sind. Wir finden 
bier erstens Wirkungen, die bei constanter IntensitUt des Lichtes 
unverllndert andauern. Das sind die heliotropischen Wirkungen, 
die auf dem Einfluss des Lichtes auf die Spannung assoziirter 
Muskelgruppen beruhen („das Licht wirkt bei constanter In- 
tensit^t dauernd als heliotropische Reizursache auf die Thiere^*) ^). 
Zweitens finden wir rasche, ^uckende Bewegungen der Thiere; die- 
selben sind bestimmt durch den Quotienten der Aenderung der 
IntensitUt in die Zeit. Ich theilte dieses letztere Resultat zuerst 
in Pfl tiger's Archiv Bd. 54, S. 100 u. flF. mit und bezeicbnete 
diese Erscheinungen damals als „Unterschiedsempfiudlichkeit". 
Ich glaube jetzt, dass bier eine vollkommene 
Analogic derLicht- und Strom wirkun gen zu Tage 
tritt, derart, dass auch, wie beimStrom, die Licht- 
intensitUt dauernd die Spannung def Muskeln 
beeinflusst, dass aber die Steilheitder Intensi- 
tS.tsschwankung dieFortleitung derSpannungs- 
sLnderungbestimmt. 

Aber die Analogic zwiscben der Stromwirkung und der Licht- 
wirkung geht weiter. Als den ftlrdie heliotropische Orien- 
tirung der Thiere wesentlichen ausseren Umstand wies ich die 
Richtung der Lichtstrahlen nach, wie das Sachs bereits 
frtther ftir die Pflanzen getban batte. Das Wesen der Orientirung 
fasste ich dahin auf, dass bei vollendeter Orientirung Symme- 



1) L e b, Der Heliotropismus der Thiere. p. 109. 1889. 
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triepuDkte derOberfla.chedesTbiereBunterglei'- 
ehem Winkel von den Lich tstrahlen getroffen 
werden. Denn in dem Falle werden die symmetriscben Elemente 
der KorperoberflUcbe vom Licht in gleicher Weise beeinflnsst, nnd 
die Spannungs'sLnderung der mit ibnen yerkntlpften symmetriscben 
Maskelgrnppen wird gleich sein. Es wird desbalb kein Grand 
Yorbanden sein, waram das Tbier nacb der einen oder anderen 
Ricbtnng ans dieser Orientirnng abweicben sollte. 1st aber das 
Tbier anders gegen die Licbtqaelle eingestellt, so werden die sym- 
metriscben Punkte der KOrperoberflUcbe nnter verschiedenem Winkel 
getroffen. Die Folge ist/ dans die mit beiden Seiten der OberflUcbe 
des K(3rpers verknttpften Maskeln in verscbiedene Spannang ge- 
ratben. Dementsprecbend wird das Tbier nicbt, oder nar scbwer 
im Stande sein, geradeaus za geben, sondem es wird solange aus 
seiner Bicbtnng nacb einer Seite abgelenkt werden, bis wieder die 
Symmetriepunkte unter gleicbem Winkel getroffen werden. 

Als den ftir die galvanotropiscbe Orientirnng wesentlicben 
9.U88eren Umstand mtissen wir die Stromkarven anseben. 
Als das Wesen der galvanotropiscben Orienti- 
rnng fasse icb den Umstand aaf, dass dabei die 
symmetriscben Elemente des Tbieres von den 
Stromkarven a n ter gleicb e m Wink el getroffen 
werden. 

Diese Uebereinstimmang ist kein Zufall. Wo die Stromkarven 
die Grenzen zweier ungleichartiger Electrolyte durcbsetzen, muss es 
im Allgemeinen zum Freiwerdeu von Jonen kommen. Budgett 
and icb haben es wabrscbeinlicb gemacbt, dass wenigstens einige 
physiologiscbe Wirkangen des galvanischen Stromes bervorgernfen 
sind darcb die cbemischen Wirkangen der durcb die freigewordenen 
Jonen gebildeten Verbindangen. Je mebr sicb der Winkel, nnter 
dem ein Element der Trennnngsflacbe zweier ungleicber Electrolyte 
von den Stromkarven gescbnitten wird, einem recbten n9,bert, um 
so mebr Jonen werden in der Zeiteinbeit bier freigesetzt. Insofern 
die cbemiscben Wirkangen, die dadnrch bestimmt sind, die Span- 
nang der Maskeln des Tbieres beeinflassen, mass bei der symme- 
triscben Anordnnng aller Gebilde des K5rpers bieraas die oben 
erw&bnte Orientirnng resnltiren. 

Beim Licbt kOnnen wir ebenfalls cbemiscbe Wirkangen an- 
nebmen. Dieselben mttssen ceteris paribus am so stSlrker sein, ye 
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mebr sich der Winkel, unter dem die Strahlen die OberfllU^he 
scbneideD, einem rechten nftbert. Aber damit endet aacb die Ana- 
logie and die nicht minder wesentlichen Unterschiede treten auf. 
Die wabrscheiDlich cbemische Wirknng des Lichtes beschr^^nkt sich 
im Allgemeinen auf die Oberfl9,chenscbichten des Thieres, da dasLicht 
alsbald absorbirt wird, insbesondere die st^^rker brechbaren (blauen) 
Strahlen, von denen ich nacbwies, dass sie aueh bei Thieren die 
gr58sere Wirksamkeit entfalten. Die Wirkung des constanten Stro- 
mes erstreckt sich auf alle Elemente des gesammten Kdrpers. Dabei 
mttssen wir annehmen, dass ttberall da, wo ungleichartige Electro- 
lyte aneinander grenzen, Jonen freigesetzt werden. Das kann selbst 
im Inneren von Zellen stattfinden, vorausgesetzt, dass dieselben 
verschiedene Elemente enthalten, die als ungleichartige Electrolyte 
angesehen werden kQnnen. {Er kOnnte beispielsweise aucb in Gang- 
lienzellen der Fall sein.) 

Auch die Erscheinungen des Chemotropismus lassen sich dem 
Gesagten nnterordnen, wenn man den Begriff der Diffusionslinien 
einfUhrt Unter den Diffusionslinien verstehe ich die Linien, lUngs 
welcher die Molecule sich von einem Diffusionscentrum aus ins 
nmgebende Medium fortbewegen. DasWesen derChemo- 
tropischen Orientirung wtlrde dann darin be- 
stehen, dass die Thiere ihren Kdrper so ein- 
stellen, dass symmetrischeStellen ihrer Korper- 
oberfl9.che unter gleichem Winkel von den Dif- 
fusionslinien getroffen werden. Dabei sind die sym- 
metrischen Muskeln im gleichen Spannungszustand. 



II. Erklarnng einiger pathol ogisc h er Erschei- 
nungen aus der tonuserregenden Wirkung des 

Lichtes. 

Da unser Auge eine Hauptquelle fttr Bewusstseinserscheinungen 
— nUmlich das Sehen — ist, so hat man sich in der Physiologic 
daran gewdhnt, jeglichen Einfluss, der vom Auge ausgeht, dieser 
einen Thatigkeit, dem Sehen zuzuschreiben. So lange man sich 
auf die Physiologic der hOheren Thiere beschrankt, bei denen 
BewusstseinsvorgSinge die motorischen fieizwirkungen in der Begel 
begleiten, fsLllt die Unzurdnglichkeit dieser Ansicht weniger auf. 
BeschUftigt man sich aber mit Pflanzen und niederen Thieren, bei 
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denen die MOglichkeit des Bewusstseins wegen des Mangels asso* 
ziirender Gehirnorgane aasgeschlossen ist, so treten Einem die von 
Bewusstseinsvorg&ngen nnabhUngigen Wirkungen des Lichtes an- 
aufbOrlicb gegenflber. Man gewinnt alsdann den Eindruck, dass 
diese Wirkungen aueh beim Menscben nicht fehlen, sondern nur 
iibersehen werden. Icb bin gerade dnrcb eine Beobachtung dieser 
Art an mir selbst zuerst veranlasst worden, Untersnehungen fiber 
die physiologisehen Wirkungen des Lichtes anznstellen. Bei langen 
M^rschen tlber Gletscher konnte icb die drohende Erschlaffang 
dadnrch beseitigen, dass icb die dunkle Schneebrille Air einige 
Augenblicke abnahm and das glllnzende Licht der Scbneelandscbaft 
in mein Auge dringen liess. Icb stellte Versache fiber den Ein- 
flass des Licbtes aaf OxydationsvorgHnge an and kam zum Schluss, 
dass ein directer Einfluss des Licbtes auf die Oxydation in den 
Zellen nicbt einwandsfrei nachweisbar ist, dass aber Pfl tiger 
and Platen Recbt baben, wenn sie einen reflectoriscben Einfluss 
des Licbtes auf den Gaswechsel annebmen, der wobl durcb Tonus- 
erb5bung der Muskeln bedingt ist. Die Versucbe von Speck, 
der einen solcben Einfluss an sicb selber nicbt nacbzuweisen ver- 
mocbte, fallen dagegen nicbt ins Gewicbt, weil aucb in seinen 
Dunkelversuchen die Anfmerksamkeit seine Muskeln unter Span- 
nnng bielt. Dass die beliotropiscben Erscbeinungen bei Thieren 
auf Spannungsllnderungen der Muskeln beruhen, braucbt nicbt mebr 
betont zu werden. Der Einfluss des Lichtes auf die Spannung der 
Muskeln geht vielleicbt noch etwas directer aus folgendem, frtther 
von mir beschriebenen Versucbe bervor. Bei Planarien ffihrt Ab- 
scbwUchung der LichtintensitUt znr Erschlaffung des Thieres, Ver- 
stUrkung zur Zunabme der Th&tigkeit der Muskeln. Die Folge 
dieses Umstandes ist, dass sich solche Thiere an Stellen relativer 
Minima der Beleuchtung sammeln. Noch directer wird der Effekt 
an der ausgeschnittenen Iris hervorgebracht, deren Ringmuskeln, 
wie Budge und Brown S^quard zuerst fanden, sich unter 
dem Einfluss des Lichtes kontrahiren. 

Die patbologischen Erscbeinungen nun, die meiner Ansicht 
nacb sich durcb den reflectoriscben Einfluss des Lichtes auf die 
Spannung der Muskeln erkl^ren lassen, sind folgende: 1. Das 
Romberg 'sche PhUnomen, d. h. die Beobachtung, dass mancbe 
Tabetiker mit offenen Augen (im Hellen) stehen kQnnen, w^^hrend 
sie im Dunkein oder bei geschlossenen Augen bald fallen. 2. Die 
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BeobachtuDg yon Del age, class gewisse Krebse, die nach 
Verlust der Obren allein k e i n e GleichgewichtsstOraDgen zeigen, 
wenn sie aucb noch die Augen verlieren, ibr Gleichgewicht nicht 
tnebr erhalten kdnnen. 3. Der Yersucb von Ewald, dass Hunde 
nacb Verlust beider Obren and der motorischen Grossbirnbezirke 
bei Licht laufen kOnnen, im Dnnkeln aber nicht einmal za stehen 
im Stande sind. 

Alle diese 3 Erscheinnngen bat man anf Grand von Bewnsst- 
seinsvorg^ngen erklUrt; der Patient oder das Tbier verm5gen an- 
geblicb durcb ihren Gesichtssinn ibre richtige Stellung im Baume 
zu erhalten. Ich glanbe, dass es sicb bier theilweise, wenn nicht 
gUnzlich, darum faandelt, dass das Licht die zam Stehen n5thige 
Spannung der Muskeln berbeifdhrt. 1st das Licht, oder sind die 
Augen beseitigt, so reicht der Muskeltonus zum Stehen nicht mehr 
aus. Es bandelt sicb nicht um die specifische Grosshirnwirkang 
des Licbtes, sondern um die rein reflectorische. Der positive Be- 
weis bierfilr wird, wie ich glaube, durcb die folgenden, in meinem 
Laboratorium ausgefUhrten Versuche von E. P. L y o n erbracht. 
G. Clarke hat vor Kurzem gefunden, dass die Augenstiele der 
Krebse dieselben kompensatoriscben Bewegungen zeigen, wie etwa 
die Augen eines Eanincbens. Legt man einen Krebs auf die Seite, 
so werden beide Augen um dieselbe Axe, aber in entgegengesetztem 
Sinne gedrebt, in dem die Drefaung des K5rpers erfolgt ist. Die 
Augenstiele behalten ibre ver^uderte Orientirung so lange, als der 
Krebs auf der Seite bleibt. Durcb die Lage&nderung des Krebses 
werden also reflectorisch Spannungsanderungen der Augenmuskeln 
bestimmt. Mr. Lyon hat eine sinnreiche Methode erfunden, 
welche gestattet, die StellungsSlnderungen der Augenstiele bis auf 
einen Grad genau zu bestimmen. Es hat sicb nun herausgestellt, 
dass der Betrag der kompensatoriscben Stel- 
lu ngs^nd e rungen d er A u gen mit d er Inte nsit^t 
der Beleucbtung stetig zu- und abnimmt. Ver- 
kleinert man durcb Herabziehen der Fenstervorb^nge allm^hlich 
die FensterMche, so senken sich auch entsprechend die Augen- 
stiele des auf der Seite liegenden Krebses; erh5ht man die Licht- 
intensitslt wieder, so heben sich auch die Augenstiele wieder. 
Eine andere Methode besteht dariu, einen dunkeln Kasten, der an 
einer Seite ofien ist, tlber das Thier zu schieben. Je weiter der 
Easten Uber das Thier vorgescboben wird, je mehr Licht wird 
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demselben abgeschnitten. Auch hierbei ergiebt sicfa iu derseiben 
Weise, dass die kompeoBatorische Erhebang der Angenstiele am 
60 mehr abnimmt, je geringer die Lichtintensit&t wird. Schiebt 
man den Kasten wieder zardck, so erheben sich die Angenstiele 
wieder nm so mehr, je grosser die LicbtintensitUt wird. Im blauen 
Liebt waren die kompensatorischen StellungsHnderuDgen der Angen 
ein wenig stUrker als im rothen Liebt, was ja der von mir gefun- 
denen stIUrkeren Wirksamkeit der mehr brechbaren Strahlen ent- 
spricht. 

Verlnst der Ohren ftthrt unmittelbar Dach der Operation zn 
einer starken Herabmindernng, aber nicht zn v511igem Verluste der 
kompensatorischen Bewegungen. Dieselben beginnen nach der 
Operation wieder znzunebmen ^). Bei solchen frisch operirten Thie- 
ren kann gentlgende Herabsetzung der LichtintensitILt zum fast 
v511igen Ansbleiben der kompensatorischen Bewegnngen fuhren, 
wllhrend das bei normalen Tbieren nie der Fall ist. 

Nun ist es zweifellos, dass die kompensatorischen Augenbe- 
wegungen (selbst beim Menschen) rein reflectorische Erscheinungen 
sind, die nicht ins Bewusstsein treten and die nicht durch den 
3ehact bestimmt sind. Es kann sich also in den Versachen Lyon's 
nnr daram handeln, dass das Licht die reflectorische Spannungs- 
znnahme in den Mnskeln erh5ht. Das wird wohl so ziisammen- 
h^Dgen, dass das Licht das Freiwerden von Energie im Central- 
organ nod indirect in den Mnskeln erleichtert. 

Das erklUrt aber auch die erwSLhnten pathologischen Beob- 
achtungen, die man mit Unrecht ausschliesslich auf den Sehact zn- 
riickgeffihrt hat. K o r d n y i und ich haben frUher darauf anfmerk- 
sam gemacht, dass GrosshirnverletzuDgen beim Hand leicht eine 
Abnahme der Spannung bestimmter Mnskeln herbeifiihren. Das 
Gleiche ist , wie E w a 1 d betonte, nach Labyrinthexstirpation 
der Fall. Bei solchen Tbieren oder Kranken kann nun das Licht 



1) Ich schliesse hieraas sowie aus anderen nocb nicht veroffentlichten 
Yersuchen, dass die kompensatorischen Wirkungen bei Erebsen nicht aus- 
schliesslich, vielleicht nicht einmal vornehmlich im Ohr, sondern Huch nocti 
in einem anderen Organe ausgelost warden Das letztere ' ist wahrscheinlich 
das Oberschlundganglion, oder, gewisse Zellen desselben, die danach direkt 
geotropisch reizbar sind. Aehnliches diirfte auch bei Insecten und vielleicht 
auoh hoheren Thieren der Fall sein. 
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noch einen solchen Grad der Erregbarkeit des Centrainervensystems 
(oder einzelner Theile desselben) berbeiflihren, das8 Stehen and 
Geben mOglicb sind. Feblt der Einfluss des Licbtes, so versagen 
die Ganglienzellen resp. die schlaiFen Muskeln den Dienst^- 



III. Zar Energetik der geotropiscben Erschei- 

nungen. 

Wenn wir seben, dass anter dem Einfluss des Licbtes, bei 
einseitiger Beleucbtung, die Spannnng gewisser Muskeln znnimmt, 
und dass ferner bei Pflanzen eine AufwHrtskrtlnimung des Stengels 
erfolgt, so kOnnen wir uns vorstellen, dass ein Tbeil der Licbt- 
energie dazu verwendet wird, cbemisebe Energie frei zu niaeben 
und dass die letztere die Arbeit des Aufricbtens des Stengels be- 
sorgt. Wenn wir aber ferner finden, dass im Dunkeln ein bori- 
zontal gelegter Stengel sicb ebenfalls aufwttrts kriimmt, so feblt 
uns jede Analogie, wie die blosse Aenderung der Orientirung des 
Stengelid gegen den Sebwerpunkt der Erde die Arbeit des Auf- 
ricbtens bestimmen kann. Von einem Verscbwinden von Gravita- 
tionsenergie, die zum AuslOsen von Arbeit benutzt werden k5nnte, 
kann bier nicbt so obne Weiteres die Rede sein. Icb will ver- 
sucben, eine Hypotbese der geotropiscben Erscbeinungen .aufzn- 
stellen, welche dieselben in Parallele bringt mit* der Wirkung der 
Debnung auf Muskeln. 

Die scbQne Entdeckung von Pick und Heidenbain, 
dass der gedebnte Muskel auf denselben Reiz bin mebr Arbeit 
leistet als der ungedebnte, ist, soviel icb weiss, nocb nicbt befrie- 
digend erklart worden. Gotscblicb bat gefunden, dass ein 
rubender belasteter Muskel mebr MilcbsHure bildet, als ein ruben- 
der unbelasteter Muskel. M i s s C o o k e bat in meinem Labora- 
torium festgestellt, dass ein rubender, mit 500— 1000 g belasteter 
Gastrocnemius eines Froscbes binterher in einer 0,3—0,4 7o ^S^^ 
NaCl-Losung erbeblicb mebr Wasser aufnimmt, als der rubende un- 
gedebnte Muskel der anderen Seite. Durcb Controlversucbe lUsst 



1) Mit detuselben Eecht mit dem Ewald von einem Tonuslabyrinth 
spricht, muBste man also auoh von einer Tonnsretina sprechen. Auch die 
Haut unterhalt die Muskelspannung. Mit einer Flimmerbewegung haben 
diese Dinge nichts zu thun. 
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Bicb zeigen, dass dtese Zanabme der Wasseraufnahme bedtngt ist 
dnrch eine Zanabme des osmotiscben Drnekes im Mnskel nnd 
nicht etwa dureb Ver&ndernng der Durcbl&ssigkait fttr Wasser. 
Nan babe icb frdber scbon ansgeflttbrt, dass in Folge der Tb&tig- 
keit des Mnskels die Zabl der in Lttsung befindliehen Molecttle im 
Mnskel zunimmt^). Das ist eine Folge des Umstandes, dass die 
Spaltnngsvorgtoge die erste Energieqnelle fUr die Maskelarbeit 
bilden« In derselben Weise schliesse icb aus den Versncben yon 
Miss Cooke, dass die Debnnng des Mnskels die Spaltnngsvor- 
gUnge des mhenden Mnskels fSrdert. Wie das m5glicb sei, mag 
folgende Hypotbese veranscbanlicben. 

Die Spaltnngsvor^nge sind die Wirkung zweier Stoffe auf- 
einander, die etwa im Verb&ltniss von Ferment nnd gftbmngsfilbiger 
Snbstanz steben ; oder, die nacb den stereocbemischen Vorstellnngen 
Ton Emil Fiscber zn einander passen, wie Scbl6ss and Scbllls- 
sel. Icb nebme nnn an, dass die beiden Snbstanzen in versebie- 
denen Forrobestandtbeilen des Mnskels vorbanden sind. Die eine 
ist in festen Bestandtbeilen des Mnskels entbalten, die eine knbiscbe 
Oder mebr spbilriscbe Form baben, die andere Snbstanz ist in 
einer die letztere nmgebenden Flfissigkeit vorbanden. Die GrOsse 
des Stoffnrosatzes im rnbenden Mnskel ist also bestimmt dnrcb 
2 Variabeln, die Temperatnr nnd die 6r5sse der Flftebe, anf der 
die beiden Snbstanzen znr Berttbmng gelangen, nnd die icb als 
die ReactionsflUcbe bezeiebnen will. Wird nnn der Mnskel 
gedebnt, so werden die knbiscben Elemente mebr parallelepipediscb 
nnd dadnrcb wird die Oberflftcbe nnd folglicb die cbemiscbe 
ReactionsflUcbe vergrOssert. Es wird also bei der gleicben 
Temperatnr ein gr^sserer StoflFiimsatz erfolgen als im nngedebnten 
Mnskel. Was wir als Reiznng des Mnskels bezeiebnen, ist als 
Hinznftigung eines nenen, den Stdffnmsatz bescbleunigenden Um- 
standes anznsehen. Derselbe Reiz wird also im gedebnten Mns- 
kel, d. b. bei grOsserer cbemiscber ReactionsMche, mebr Energie 
freisetzen. 

Diese Hypotbese stimmt im Prinzip mit einer Aenssernng von 
Engelmann tlberein. „Die Einwirknng derSpannung aufdie cbe- 
miscbe Arbeit nnd dam it anf die W*drmebildnng kann sehr wobl 



1) Ueber die Entstehung der Activitatshypertropbie der Muskeln. 
P f 1 ii g e r's Arobiv Bd. 56. 
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eiDO indirecte sein, z. B. aaf der in Folge ver&nderter Dehoong 
eintretenden Aenderung der r9.anilicheii Anordnang der chemisch 
wirksamen Theilchen bcnihen. Diese Aenderung mass ja notbwendig 
sehr erheblich and dabei sehr verwickelt sein, da einmai Fibrilien, 
inlerfibrillftre Sabstanz and Sarcolemma and dann aneb die Ter- 
scbiedenen einfacb and doppelt brecbehden Glieder der Fibrillen 
seibst sehr ungleich dehnbar and nngleich elastiscb sind. Eg 
wILre wunderbar, wenn dieses sich nicht aucb in den ehemischen 
Prozessen ttosserte" ^). Meine Hypothese, za der icb tibrigens nn- 
abhftngig von dieser Bemerknng Engelmann's gelangt bin, an- 
terscheidet sich von seiner Anschanang nnr darin, dass ieh die 
Grdsse der chem ischen Reacti o nsf 1 Hcheeinflihre als 
die mit der Debnnng sich ttndernde Variable. 

Wie im Maskel, so finden aach in jeder anderen thierischen 
Oder pflanzlichen Zelle fortwfthrend Spaltangsvorgtoge anter dem 
Einfluss der WUrme statt. Aach bier setzen wir vorans, dass 
2 Arten von Snbstanzen vorhanden sind, eine spaltende (Ferment) 
and eine spaltbare and dass diese Snbstanzen rftnmlich getrennt 
sind. Die Sabstanz geotropischer Organe mass nan dadarch aas- 
gezeichnet sein, dass sie Bestandtbeile von erheblich verschiedenem 
specifischem Gewicht enthUlt, so dass eine Aenderang der Orien* 
tirang des Organs gegen den Schwerpankt der Erde aach za einer 
Umlagerung der Elemente der Zellen flihrt. Es genfigt in dieser 
Hinsicht an die Eizelle des Frosehes za erinnern, in welcher der 
specifisch leichtere Keim stets die b5chste Stelle einnimmt Der- 
artige Umlagerangen nun ftthren direct oder indirect daza, dass 
aaf der einen Seite des Stengels etc. die cbemische Reactionsfl&che 
vergr5ssert and aaf der entgegengesetzten Seite verkleinert wird. 
Damit schwlnden die Schwierigkeiten, welche einer energetischen 
Aaffassang des Geotropismas im Wege stehen, and man kann ver- 
stehen, wie die Scbwerkraft zu ^bnlichen Krttmmungen Veranlassang 
geben mass wie das Licht. Ich will aber noch aasdrttcklich^daraaf 
hinweisen, dass hierbei die Annahme gemacht wird, dass es den 
entgegengesetzten Effect hat, ob eine Zelle ihre Bindenseite oder 
ihre Markseite dem Schwerpankt der Erde zakehrt. Es scheiut 
mir, dass diese Annahme mit den Anscbaaangen von Sachs fiber 



2) Th. W. Engelmann, Ueber den Ursprung der Muskelkraft. 
Leipzig 1893. 
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ortbo- nnd plagiotrope Pflanzentbeile in Einklang gebracht werden 
kann. Der gleicbe Umstand der Orientirung der Zellen im Or- 
ganismns spielt femer eine wesentlicbe RoUe in der Theorie des 
Galvanotropismns, die Maxwell und icb aafgestellt baben^). Icb 
bin endlicb tlberzengt, dass dieser Umstand aucb ffir die heliotro- 
pischen Erscbeinungen in Betracht kommt, namentlicb bei solchen 
Organen and Organismen, die y($llig dnrcfasichtig sind, bei denen 
also die Unterscbiede der Licbtintensit^t aaf beiden Seiten des Or- 
gans verscbwinden. Gerade der Umstand, dass derartige Organe 
dennoch bei einseitiger Durcbleuebtung Reizkrttmmnngen erleiden, 
veranlasste Saebs, die Bedeutung der Riehtung der Liebtstrablen 
fUr die beliotropiscben Krttmmangen zu betonen. 

Wir werden also dem im ersten Abschnitt tlber die Bedentnng 
der Stromeurven, Riehtung der Liebtstrablen und Diffusionislinien 
Gesagten noeb Folgendes binzufUgen : der Umstand, dass viele 
Zellen seitliebe Versebiedenheiten zeigen, kann bedingen, dass 
derselbe Lichtstrabl etc. entgegengesetzte Wirkungen anf die Quan- 
tit^t der Energieentwickelung austtbt, je nacbdem er die Zelle in 
der einen oder der entgegengesetzten Riebtung dnrcbsetzt. Ftir die 
Mecbanik der ReizkrUmmungen ist das von Bedeutung. 



IV. Zur Mecbanik der Reizkrtlmmungen. 

Eine Reihe von Autoren unterscbeidet nacb dem Vorscblag 
von Pf offer die Orientirung freibeweglicher Organismen als Pho- 
totaxisy Geotaxis etc. von dem Heliotropismus, Geotropismus etc. 
festsitzender Tbiere. Diese Unterscheidung wurde veranlasst auf 
Grund des Beobacbtungsmaterials an festsitzenden Pflanzen, welcbe 
ja ibre Orientirung durcb Wacbstbum erreichen, wSbrend bei den 
freibeweglicben Scbw^rmsporen von Algen z. B. im Falle der 
Orientirungserscheinungen von Wacbstbum keine Rede sein kann. 
Das kann in der That zu der Auffassung verleiten, als sei die 
Mecbanik der Reizkrummungen bei wachsenden und freibeweglicben 
Organen principiell verschieden. Wir linden nun bei Spirograpbis 
Spallanzanii und verwandten festsitzenden marinen Wtlrmern, die 
in R5bren leben, ^usserlich genau dieselben beliotropiscben Krtim- 
mungen bei seitlicher Beleuchtung, die wir auch bei festsitzenden 



1) Pfl tiger's Archiv Bd. 63. S. 121. 
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Pflanzen fioden. Ich habe friiber den Nacbweis geftlbrt, dass bei 
Spirograpbis die Orientirang erreicht wird dnrcb einseitige Zn- 
nahme der Spannung der Maskein, wie auch bei freibeweglichen 
Thieren. In diesen FMIen besteht also kein Gegensats in der Me- 
cbanik der ReizkrUromangen festsitzender nnd freibeweglieher 
Thiere. 

Man bat dagegen eingewendet, dass es sicb bei SpirograpUs 
nicht nm Wacbsthnmsvor^nge handele and dass deshalb Spiro- 
grapbis kein „ricbtiger*' Fall von Heliotropismus, sondern nnr von 
Pbototaxis sei. leh babe roich seitdem bemttbt, Aafseblttsse uber 
die Meehanik der WacbsthomskrUmniangen bei Hydroidpolypen 
zn erlangen. Dies el ben maehen anf micb den Ein- 
drack, dass der prim&re Umstand, der die Orien- 
tirnng bewirkt, derselbe ist, wie beiSpirogra- 
phis and freibe wegli cben Thieren, nftmlich Ver- 
sob iedenhei ten in der LUngskontraction des 
Protoplasmas aaf beiden Seiten des Stamms, 
hervorgernfendareheinseitigeBeleachtung etc. 

Bevor icb diese Thatsachen darlege, mass ieb karz einige 
UmstHnde der Waehsthnmstbeorie der beliotropischen etc. Krttm- 
mnngen bertlbren, wie sie von Sachs and seinen Schtllem ent- 
wickelt worden ist. Ein Organ, das sich krlimmt, zeigt aaf der 
konkaven Seite schwScheres, aaf der konvexen Seite stUrkeres 
Wachstham. Ffir das Zostandekommen dieser Wachsthamsver- 
schiedenheiten bestehen 2 M5glichkeiten : Entweder Unterscbiede 
der Energieentwicklang aaf beiden Seiten des Organs oder Unter- 
scbiede des Widerstandes. Als die Energieqaelle fUr das Wachs- 
tham wird der osmotische Drack in den Zellen angesehen. Es 
k5nnte nan sein, dass die Zellen der konvexen, rascher waehsen- 
den Seite eines Pflanzenstengels cinen h5heren osmotischen Drack . 
besitzen, als die Zellen der konkaven, langsamer wachsenden 
Seite des Organs. Dem widerspricfat aber erstens die Tbatsache, 
dass Kraas stets eine Zanahme osmotisch wirksamer Snb- 
stanzen aaf der konkaven Seite gefanden hat and zweitens 
der Umstand; dass einzellige Pflanzen genaa dieselben Wachs- 
thamskrfimmangen zeigen, wie vielzellige Pflanzen. In einzelligen 
Pflanzen aber mass der bydrostatische Drack des osmotisch ein- 
gedrangenen Wassers aaf beiden Seiten gleich sein. Es bleibt 
also nar die Annahme ttbrig, dass die Wachsthamskrtlmmangen 
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dnrch Aenderangen des Wideratandes gegen da8 Wachsthom aaf 
beiden Seiten hervorgerofen werden. Nan hat namentlieh Wort- 
ma n n durch sorgfftltige BeobachtuDgen nnd MessnugeD an ge- 
krttmmten PflanzeDtheilen nachgewiesen* dass erstens die Zell- 
w9.nde aaf der konkaven Seite dicker sind, aU aaf der konvexen, 
zweitens da88 das Volanien der Zellen aaf der konkaven Seite 
kleiner ist and drittens dass das Protoplasma aaf der konkaven 
Seite viel dichter ist, als aaf der konvexen. Wortmann stellt 
sich vor, dass das Protoplasma selbst beliotropiscb, geotropiscb etc. 
ist and nach einer Seite des Stengels oder der Warzel wandert. 
Die dichtere Ansammlang des Protoplasmas aaf einer Seite f&hrt 
bier za einer Verdickang der Z e 1 1 w H n d e. In Folge des bier- 
darch bedingten grOsseren Widerstandes gegen Debnang mass 
diese Seite bei sonst gleicber osmotiseber Energie im Waebstbam 
zarlickbleiben. Noll ist geneigt, die von Wortmann gefan- 
denen Verftnderangen als Folgen, aber nicbt als Ursachen der 
Krilmmang anznseben. Nach seiner Ansicht wird darch die ein- 
seitige Beleacbtang a. s. f. die Dehnbarkeit der ZellwUnde aaf der 
sp&ter konvexen Seite verringert. Bei gleichem osmotischem Drack 
aaf beiden Seiten des Organs flibrt das zar VerlUngerang aaf der 
spHter konvexen Seite. Sachs hatte eine Beobachtang gemacht, 
die diesen Theorien Schwierigkeiten bereitet: Er hatte gefanden, 
dass in manchen FUllen die konkave Seite nach der KrUmmang 
kUrzer ist, als sie vor der Krttmmang war. Es hatte also dem 
Wachsthuni zum Trotz eine VerkUrzang der konkaven Seite 
stattgefanden. Die dadarch bedingte Schwierigkeit amgeht Noll 
mit der Annahme, dass darch die Debnang der konvexen Seite 
die konkave Seite passiv comprimirt werde. Das scheint mir 
denn doch eine etwas kttnstliche Erklarang za sein, and es dUrfte 
schwer halten, damit alle Erscheinangen der ReizkrUmroangen in 
Einklang zu bringen. Auch von Wortmann *s Standpankt bleibt 
die von Sachs gefandene YerkUrzung anerklUrlieh. Mir scheint 
daher, dass in diesen ErklHruugsversuchen ein wesentlicher Urn- 
stand ausser Acht gelassen wird. Die WiderstUnde, die sich dem 
Wachstham entgegenstellen, liegen ja nicht allein in den Zell- 
wUndeu, sondern gleichzeitig aach im protoplasmatischen Wand- 
belag derselben. Der letztere kann seine Spannang llndem and 
damit wird aach der Wachsthamswiderstand geUndcrt. Wenn wir 
non aanehmen, dass die Spannang des wandstlindigen Protoplas- 
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mas aof der spSlter konkaven Seite zunimmt, anf der konvexen 
Seite abnimmt, so lassen sich alle von Sachs, wie von Noll 
und Wortmann gefnndenen Thatsachen elnfach erklSlren; vor 
allem wird aach die Beobacbtung von K r a u s verst^Lndlich, dass 
die osmotisch wirksamen Substanzeh auf der konkaven Seite zu- 
nehmen. Wir wissen ja, dass beim Muskel die Spaltungsvorg3.nge 
resp. der osmotische Druck niit der Contraction zunehmen. Wir 
k5nnten die Beobacbtung von Kraus geradezu als einen Beweis 
fUr die Annahme anfUiiren, dass Gontractionserscbeinungen des 
Protoplasmas anf der spater konkaven Seite stattfinden. Mit dieser 
Annahme aber fUhren wir die Reizkriimmangen wachsender Pflan- 
zen auf denselben Umstand zurlick, der auch die Reizkrttmmungen 
bei Spirograpbis und bei freibeweglichen Thieren bestimmt, nam- 
lich Spannungsnnterschiede der kontractilen Elemente, hervorge- 
rufen durch die Lichtstrahlen, Stromkurven etc. 

Icb babe einige Versucbe ttber die Mechanik der Reizkriim- 
mungen bei Hydroidpolypen angestellt, umzn prlifen, ob Spannnngs- 
erscheinungen sich im Protoplasma nachweisen lassen. Die Hydroid- 
polypen theilen mit den Pflanzen den Umstand, dass ihre Reiz- 
krUmmungen, wie ich frtther schon mitgetbeilt babe, wesentlich 
nur in der wacbsenden Zone stattfinden und dass sie eine Wachs- 
thumserscheinung sind. Die jungen Stamme von Eudendrium 
haben ihren Vegetationspunkt dicht unterhalb der Polypen und 
bier findet auch die KrUmmung statt. Schneidet man den Polypen 
und den Vegetationspunkt ab, so tritt keine heliotropiscbe Krflm- 
mung mehr ein. Auf der andern Seite aber gleichen diese Hydroid- 
polypen wieder mehr einem Thier, das in einer starren RObre 
steckt. Ich babe nun die ReizkrUmmungen bei Eudendrium und 
Campanularia in der Weise beobacbtet, dass ich kleine Stticke in 
ein Uhrschlllchen mit Seewasser brachte und ihr Verhalten nnter 
dem Mikroskop verfolgte. Die Veranderungen wurden mit dem 
Zeichenprisma fixirt. 

Fig. 1 uud 2 sind Stttcke von Campanularia, die schon eine 
KrUmmung ausgefiihrt haben. Kleine Stiickchen von etwa 1—2 mm 
Lange waren 24 Stunden vorher von einem Campanulariastamm 
abgeschnitten worden. a b ist der alte Stamm mit dickem, doppel- 
contourirtem Periderm P. ac ist das im Laufe von 24 Stunden 
regenerirte Stttck mit diinnem Periderm P^. Der wachsende Theil 
des Stammes ist die Spitze cd. Dieselbe ist weich und ihre 
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Ectodermzellen fteo^rniren eine Substanz, die allmUhlich eratarrt 
tmd hart wird, das Periderm. 

Sobald aber die Substaoz erstarrt ist, reisat das Ectoderm 
leicht von der ROhre los and nun liegt das Protoplasma frei in 
derselben (Fig. 1 n. 2), wie eine Spirograpbis in ihrer ROhre. 
Was nun wesentlich ist, ist folgendes: Der protoplasmatische In- 
halt folgt nicht den verschiedenen Krttmmungen des RGhrenstttckes 
b ady sondern er ist in gerader Linie darin ansgestreckt (Fig. 1 
nnd 2). Er ist also in der L&ngsrichtung gespannt. Die 
Thatsache der Spannnng ist wiehtig, weil sie 
beweist, dass das Protoplasma des Hydroid- 
polypen im Stande ist, Zugwirkungen auszu- 
tt ben. 

Dieselbe Thatsache zeigt sich ferner darin, dass, wenn man 
einen Stamm eines Hydroidpolypen durchschucidet oder wenn man 
den Stamm stark reizt, das Protoplasma sich wie ein Wurm in 
seiner Rdhre znrUckzieht. Die Reizung yerursacht eine Spannnngs- 
zunahme des Protoplasmas in der LEngsrichtang, die zum Zer- 
reissen des Zusammenhangs ftlhrt und zum Zurflckziehen des 
Protoplasmas. Sobald es erschlafft, kann es wieder vorwHrts 
.kriechen". 

Nun finden aber die Krtlmmnngen nicht im ganzen Stamm 
statt, wie bei der Kvttmmung der R5hre vom Spirograpbis, son- 
dern im Spitzentheil cdj der im Wachstbum begriffen ist. In 
der ungleiehen Dicke oder der ungleichen Dehnbarkeit des Peri- 
derms auf beiden Seiten des Stammes kann die erste Ursache der 
Krflmmung bier wohl nicht liegen, da das Periderm bier erst aus- 
geschieden wird und v5llig weich ist. Die Spitze ist ferner frei 
beweglich. Ich bin deshalb geneigt, die Ursache ftir die Krttmmimg 
dieses Spitzentheils in einer gr5sseren Zunahme der Spannung 
des protoplasmatischen Inhalts auf der spftteren konkaven Seite 
zu suehen. 

Caropanularien sind zn undurcbsichtig, qm genauere Anhalts- 
punkte ftlr eine solche Annahme zu gewinnen, wohl aber lUsst sich 
die Vermuthung an EudendriumstS,mmen priifen. Hieristes m5glich, 
den inneren HoUraum genau zn erkennen. Wenn man die Weich- 
tbeile auf der konkaven Seite eines frisch gekrttmmten Eudendrium- 
stammea mit denen auf der konvexen vergleicbt, so findet man, 
dass auf der konkaven Seite das Ectoderm dunkel aussieht, wS.b- 
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rend es auf der konvexen Seite hell aussieht. Man gewinnt den 
Eindmck, dags das Protoplasma auf der konkaven Seite diehter 
r* sei, d. h. das Lumen der Zellen ganz erfUlle, wSlhrend das auf 
j. der konvexen Seite nioht der Fall ist. Ferner liegt das Proto- 
I plasma auf der konkaven Seite dem Periderm dicbt an, wUhrend 
es anf der konvexen Seite von demselben leicht losreisst. Die 
Beobachtungen untersttttzen den Gedanken, dass auch bei den 
WachsthumskrUmmungen der Hydroidpolypen die primSre Wirkung 
des Licbts in einer ungleicben Contraction des Protoplasmas auf 
beiden Seiten des Organs bestebt und dass in Folge dessen das 
Wachstbum einen ungleicben Widerstand auf beiden Seiten findet^). 
Fassen wir das Alles zusammen, so mflssen wir zu dem Scbluss 
neigen, dass die Mecbanik der Reizkrttmmungen bei Tbieren und 
Pflanzen, bei freibeweglicben und festsitzenden resp. wacbsenden 
Organismen die gleicbe ist. Es ist unter diesen Umst^nden einst- 
weilen kein Grund vorbanden, die Orientirungserscbeinungen frei- 
beweglicber Organismen als Pbototaxis, Geotaxis von dem Helio- 
tropismusj Geotropismus festsitzender Organismen zu trennen. -*- 
Es handelt sicb bierbei um mebr als blosse Namen. Nimmt man 
an, dass die Mecbanik der Reizkrfimmungen in all diesen Fallen 
verscbieden ist, so kommen wir auf den baufig vertretenen Stand- 
punkt, dass die Natur sebr verscbiedene Wege zur Erreicbung 
desselben Endes ein8cbl3,gt. Das aber involvirt aucb meist den 
Gedanken einer „Zielstrebigkeit" der Natur oder die Vorstellung 
platoniscber Ideen als bewegungsbestimmender Umstande. Diese 
„Ziel8treb]gkeit" erscbeint dann nocb bestecbender, wenn man noch 
obendrein annimmt, dass das Licbt einem positiv heliotropiscben 
Organ notbwendiger Weise ntitzlicb, einem negativ heliotropiscben 
Organ scbadlicb sein mtlsse. Icb glaube, es ist n(3tbig, demgegen^ 
Qber zu betonen, dass die gleichen Wirkungen der gleicben 
Uusseren Ursacben h'aufig aucb durcb die gleichen Zwiscbenum- 
stande im Organismns bedingt sind. Wo eine scheinbare Abwei- 
cbung vorliegt, ist die M9glicbkeit vorbanden, dass wir die Zwiscben- 
umst'dnde nicht voUkommen ilberscbauen. Auf diese Weise werden 



1) Kohl hat juDgst darauf hiDgewiesen, das Formanderungen der 
ZelleD, hervorgerufen durch den osinotischen Druck, die Eeizkrummung wach- 
sender Pflanzen bestimmen. Ich weiss nicht ob seine* mechanischen Ausfuh- 
rungen ganz korrect sind. 

B. Pfluger, ArohlY f. Physiologle. Bd. 66. 30 
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wir viel Mystisches in unserer NatarbetrachtuDg los werden. Bei 
den Keizkrttmmungen handelt es sich, wie icb glaube, nicbt darnm, 
dass die Natar die ricbtige Orientirung auf sebr verscbiedenen 
Wegen zu erreicbon im Stande ist, sondern dass ein und dieselbe 
Variable in alien Organismen vorbanden ist, nSlmlicb kontractiles 
Protoplasma, dessen Spannung eine Funktion des Lichtes, des gal- 
vaniscben Stromes und anderer Agentien ist, die dem Organismas 
zugefttbrt werden. 

V. Ueber den angeblicben Licbtsinn angenloser 

T b i e r e. 

In der Pbysik dringt die namentlicb von Macb nacbdrttck- 
licb betonte Auffassung mehr und mebr dureb, dass das Erklaren 
einer Erscbeinung nur darin bestebe, dass wir die den Ablauf 
dieser Erscbeinung bestimmenden Umst^nde mQglicbst einfacb und 
vollstHndig bescbreiben. Der Standpunkt, der als der extremste 
Gegensatz dieser Ansiebt von Macb, Kircbboff und s t- 
w a 1 d anzuseben ist, kann als der metapbysiscbe oder natur- 
pbilosopbiscbe bezeichnet werden, und er bestebt darin, dass nian 
obne zwingenden Grund solcbe Unistande willkurlicb als be- 
stimmend fQr gewisse Ersebeinungen ansiebt, von denen gar nicbt 
einmal nacbgewiesen oder nacbweisbar ist, dass sie bei dem Ablauf 
der betre£fenden Ersebeinungen ttberbaupt vorbanden sind. Der letz- 
tere Standpunkt ist der bistoriscb ^Itere, und die ^Iteste Pbysik 
und Biologic, wie sie in den tbeologiscben Scbriften zum Ausdruck 
kommt, ist ausscbliesslicb Naturphilosophie in diesem Sinne. WHb- 
rend nun die Pbysik, Cbemie und einige Kapitel der Pbysioldgie 
sicb mebr und mebr ans der naturpbilosopbiscben in die wissen- 
scbaftlicb bescbreibende, funktionalistiscbe Form fortentwickelt 
baben, ist namentlicb ein Gebiet der Biologic, das der „instinctiven" 
Reactionen der Tbiere, in der Mebrzabl seiner Bearbeiter auf dem 
rein naturpbilosopbiscben oder tbeologiscben Standpunkt steben 
geblieben. Man ist nicbt zufrieden damit, die eine Reaction eines 
Tbieres bestimmenden Umst^nde zu prtlfen, messen und zu be- 
scbreiben, sondern man setzt in den Tbieren die Existenz menscb- 
licber Empfindungen voraus, deren MQglicbkeit bier unbeweis- 
bar ist. 

Das Fliegen der Motte ins Licbt war nacb Romanes be- 
stimmt durcb „die Neugier, den ungewobnten Gegenstand zu prU- 
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fen*. Andere Aatoren, wie Graber und Lubbock waren sichery 
dass diese Thiere „hellliebend" waren, and deshalb in die Flamme 
giDgeo. Weuii in einem zur Halfte mit blanem, zar Hftlfte mit 
rotfaem Glase bedeckten Kasten mehr Thiere in der blauen HlUilte 
get i]Dden wurden, so bewies das, dass die Thiere das blaae Licht 
lieben. Man suchte kurz die Reactionen der Thiere durch einen 
in ihnen enthaltenen Menscben zu erkl^ren. Ich wies dem gegen- 
tiber nach, ' dass es sich nicht nm eine Vorliebe der Thiere fiir 
Hell und Dunkel, Blau oder Roth handele, sondern nnr darum, 
dass die Thiere durch die Lichtstrahlen orientirt werden und dass 
sie gezwuDgen sind, ihren K5rper so gegen die Lichtquelle zu 
orientiren, dass symmetrische Pnnkte ihrer K5rperoberflllche unter 
gleicbem Winkel von den Lichtstrahleu getroffen werden und dass 
sie dabei ihren oralen Pol entweder der Lichtquelle zu- oder von 
ihr abwenden mUssen. Im ersteren Falle mttssen die Thiere in 
Folge ihrer Orientirung zur Lichtquelle wandern, im letzteren von 
ihr fort (positiver resp. negativer Heliotropisraus). Es gelang mir 
spater, fiir eine Reihe von Thieren Bedingungen anzugeben, durch 
die es m5glicb ist, dieselben nach Belieben positiv oder negativ 
heliotropisch zu macben. Dass diese Orientiruug das wesentliche 
ist und dass es sich nicht um eine anthropomorphe Vorliebe fiir 
.,das Helle'^ handelt, Hess sich dadurch beweisen, dass beispiels- 
weise positiv heliotropische Thiere auch dann zur Lichtquelle 
gehen, wenn sie dabei aus starkem Licht ius schwache Licht ge- 
langen, wenn nur die Richtung der Lichtstrahlen dieselbe bleibt. 
Ebenso konnte ich zeigen, dass es sich nicht um eine Vorliebe 
der Thiere ftir diese oder jene Farbe handelt, sondern dass auch 
monochromatisches Licht orientirend wirkt, dass aber die stS.rker 
brechbare H9,lfte des sichtbaren Spectrums einen grosseren Effect 
bat auf die Orientirung, als die schwacher brechbaren Strahlen. 
Meine Versuche erstreckten sich auf alle Klassen von Thieren, von 
Hydroidpolypen bis zu den Wirbelthieren. Auf diese Weise waren 
die instinctiven Lichtreactionen der Thiere, u. a. auch die perio- 
dischen Tiefenwanderungen pelagischer Thiere, eindeutig darge- 
stellt als Funktion der Richtung der Lichtstrahlen, ihrer Intensitllt 
und Brechbarkeit; von Seiten der Organismen kamen als wesentlich 
bestimmender Umstand in Betracht die Symmetrieverhaltnisse. Die 
Annahme, dass die Empfindungen der Thiere hierbei als be- 
stimmender Umstand in Betracht kommen, war nicht nur ttber- 
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flttssig, sondern es stellte sich, wie bier our angedeutet werden 
konnte, heraus, dass eine solche Annabme im offenen Gegensatz 
zu meinen Thatsachen steht. 

Ich ffihrte weiterhin den Nachweis, dass die Erscheinangeo 
des thierischen Heliotropismus Punkt fUr Punkt ttbereinstimmen 
mit denen des pflanzlicben Heliotropismus, wie sie namentlich von 
Sachs dargestellt waren. Das mtisste die AnhS.nger vonGraber 
oder Romanes entweder zu der Annabme fttbren, dass aueb die 
Pflanzen eine ,Vorliebe^fUr Hell oder Dunkel, fttr Rotb oder Blau 
haben (und dass sie menschlicbe Emptindungen besitzen), oder 
sie miissten willkUrlicb decretiren, dass dieses Empfinden zwar bei 
den Hydroidpolypen nocb vorhanden sei, dass es aber bei den 
Protozoen aufhOre. Man bat sieb fiber diese Schwierigkeit damit 
hinweggebolfen, dass man meine Tbatsaehen ignorirt bat. Sie 
b3ren aber damit nicht auf, zu existiren. 

2) Es fiel mir im Laufe meiner Untersucbungen auf, dass 
neben den beliotropischen Wirkungen des Liehts nocb eine zweite 
Klasse von mechanisehen Liehtwirkungen existirt, die, wie bereits 
erwSlbnt, dnrch die Steilheit der Aenderung der Lichtintensitllt be- 
stimmt ist und die ich damals als Unterscbiedsempfindlicbkeit be- 
zeicbnete^). Dieselbe kommt, wie ich friiber nacbgewiesen babe, 
in 2 Formen vor. Repr^sentant der einen Form ist Planaria torva. 
^Es giebt gewisse Thiere, die nicbt beliotropiscb sind, die aber 
sebr prompt auf Unterschiede, oder richtiger auf Aendernngen 
der Lichtintensitaten reagiren, und die ich als unterschiedsempfind- 
licbe Tbiere bezeicbnen will. Unterscbiedsempfindlich ist eine 
Spezies von Stlsswasserplanarien, Planaria torva. . . . Abnahme 
der Licbtintensit9.t macht die Tbiere geneigt, zur Rube zu kommen, 
ErhOhung der Intensitat erhSht den Beweguugsdrang." (S. 101.) 
Ich zeigte dann weiter, wie diese Unterscbiedsempfindlicbkeit zur 
Ansammlung dieser Planarien an Stelleu relativer Minima der 
Licbtintensit3,t ftihrt. Die zweite Form wird reprasentirt u. a. durcb 
die R5bren bewohnenden Anneliden. Ich schilderte deren Ver- 
halten folgendermaassen : „Es giebt unterscbiedsempfindliche Tbiere, 
die rascher auf Aendernngen der Intensitat des Lichtes reagiren, 
als die Planarien. Ich fand diese Art der Reaction in Neapel bei 



1) Ueber kiinstliche Urawandlung positiv heliotropischer Thiere in ne* 
gativ heliotropieche und umgekehrt. P f 1 ii g e r's Archiv Bd. 54. 
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RQhren bewohnenden Anneliden, z. B. Serpula uncinata. Die 
Thiere strecken die Branchien aus der B5hre hervor. Wenn man 
nnn die Hand zwischen dem Thier nnd der Lichtquelle bin und 
ber bewegt, so zieben sicb die Tbiere, sobald der Scbatten sie 
trifft, schnell in die R5bre znrflck. Urn nun zn sehen, ob Liebt- 
schwankungen positiver und negativer Art den gleicben Effekt 
baben, verfubr fob folgendermaassen. Ein Glasaquarinm, das mit 
einem Glasdeckel gescblossen war, wurde auf einem isolirten Tiscb 
circa 2 m vom Fenster anfgestellt. Wenn icb nun die LUden rascb 
Bcbloss, so zogen sicb die Wilrmer scbnell in ibre R5bre zurfick, 
wie eine Scbnecke bei pU5tzlicber Bertibrung. Die L^den scblossen 
niebt ganz dicbt und es war immer nocb bell genug im Zimmer^ 
um die Tbiere zu beobacbten. Wartete man einige Zeit, so 
streckten die Tbiere die Kiemen wieder aus. Wenn icb nun die 
Laden rascb wieder 5ffnete, so erfolgte keine Reaction der Tbiere. 
Ancb wenn die Tbiere sicb in die R5bre zurflckgezogen batten, 
bracbte Zunabme der Licbtintensitat sie nicbt wieder zum Vor- 
scbein. Es ist also nur die Abnabme der Licbtintensitat, welcbe 
als ein Reiz auf die Tbiere wirkt. Man findet aber, dass 
diese Reaction en nicbt immer gleicbm^ssig aus- 
fallen und mancbmal auch versagen. Andrews 
bat derartige Reactionen aucb bei solcben Anneliden gefunden, 
deren Brancbien von Augen und augen&bnlicben Organen frei 
sind." (S. 103.) 

Icb setzte die Untersncbungen fort und verOffentlicbte 1894 
die weitere Tbatsacbe, dass aucb decapitirte Planarien trotz des 
Verlustes von Augen und Gebirn fortfabren, die erw^bnten Reac- 
tionen auf Aendernng der Licbtintensitat zu zeigen^). Darin lag 
ffir mich nicbts Unerwartetes, da icb ja frUber scbon binreicbend 
oft festgestellt batte, dass Tbiere ohne Augen in Bezug auf Helio- 
tropismus sicb von Tbieren mit Augen nicbt unterscheiden. Die 
Thatsacbe war mir aber werthvoU als neue Bestatigung meiner 
oft angezweifelten Bebauptung, dass die heliotropiscben oder all- 
gemein mecbanischen Lichtwirkungen nicbt auf specifiscben 
EigenthUmlicbkeiten des Gebirus und der Augen beruben (S. 257). 

Ferner wies icb in demselben Anfsatz nacb, dass aucb fttr 



1) BeitrUge zur Gehirnphysiologie der Wiirmer. P f 1 ii g e r 's Archiv 
Bd. 56. 
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die Unterschiedsempfindlicbkeit die scbwilcher brechbaren Strahlen 
weniger wirksam sind, als die stS^rker brecbbaren Strablen, wie 
in Bezug auf den Heliotropismas (S. 261). 

Nach dem Erscheinen dieser Arbeiten verOffentlichte N a g e 1 
2 kurze Mittheilungen fiber „den LichtHinn augenloser Thiere*'^), 
die dieselben Erseheiuungeu zum Gegenstand haben, welche ich 
eben erw'dhnte, and neuerdings hat derselbe Autor aach eine 
Broschiire anter demselben Titel erscheinen lassen'j. Meiu< 
Arbeiten tlber dasselbe That sa c hengeb ie t ha 
Nagel weder berllcksicbtigt, noch erw^hnt. A 
nea theilt er n. a. folgende Beobachtangen mit: 

1. dass negative Schwankangen der LichtintensitUt die Rohr( 
wttrmer veranlasst, sich in ihre R5hre zarilckzaziehen « 
was ich ja schon vor ihm bewiesen hatte ; 

2. dass diese Reaction sehr leicht versagt (sich beispielsweise 
nicht beliebig oft hintereinander wiederholen l^sst) — was 
ich ja ebenfalls schon mitgetheilt hatte; 

3. dass Lichtreactionen nach Exstirpation der Augen fort- 
bestehen k5nnen — was ich ja ebenfalls schon bewiesen 
hatte, und ' 

4. die starker brechbaren Strahlen wirksamer sind, als die 
weniger brechbaren Strahlen — was ja ebenfalls schon 
yon mir nachgewiesen war. (Meine Angaben finden sich 
in meinen beiden vorhin angeftthrten Abhandlungen.) 

Ich bedaure umso mehr, dass Nagel meine Resultate Uber- 
sehen hat, well ich ihn schon vor Kurzem in Bezug auf Unter- 
suchungen an Aktinien auf etwas Aehnliches babe aufmerksam 
machen mUssen. 

3) Was nun die Erklarung der plOtzlichen Langskontraction 
des ganzen Wurms oder der Contraction des Schliessmuskels von 
Muscheln bei steiler negativer Aenderung der Lichtintensitslt be- 
triflft, so gibt Nagel darttber Folgendes: „Wer das Benehoien 
dieser Muscheln und anderer schattenempfindlicher Thiere beob- 
achtet hat, muss zu der Ueberzeugung kommeu, dass diesen Thieren 
der pl5tzlich erscheinende Schatten den Eindruck eines nahenden 
Feindes oder einer sonstigen droheuden Gefahr macht.'' Es wird 



1) Biologisches Centralblatt Bd. XIV. S. 385 u. 810. 1894. 

2) Der Lichtsinn augenloser Thiere. Jena 1896. 
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also hier als bewegaDgsbestimmender Umstand ein Element ein- 
geftthrt, das wir beim Meuschen als ^Vorstelluog'* kennen and von 
dem wir mit der grOssten Wahrscheinlichkeit behaapten kOnnen, 
dass es an die Existenz eines besonderen Organs, nSlmlich ein 
hocbentwickeltes Grosshim gebnnden ist. Nicht nar die Pathologie 
and operative Physiologie des Grosshirns beweist das, sondern auch 
die vergleichende Gehimpbysiologie and -anatomie, wie wir weiter 
nnten sehen werden. Es ist auch cbarakteristisch, dass Nagel es 
nicht filr nOthig hUlt, erst za prttfen, ob bei Muscheln and WUrmern 
so etwas, ,,wie der Eindruck eines nahenden Feindes oder einer 
sonstigen drohenden Gefabr*' iiberhaupt m5glich ist, sondern dass 
er seine nnbewiesene Voraassetznng mit den Worten einfttbrt: 
„man mass za der Ueberzeagung kommen'S Wie man ohne Ein- 
ftthniDg willkttrlicher angenommener Umst&nde, deren Existenz an- 
bewiesen and anbeweisbar ist, die Reaction der Thiere auf Aenderang 
der LichtintensitUt auffassen kann, geht aas dem im ersten Abschnitt 
dieses Anfsatzes Gesagten hervor: Die Steilheit der Aenderang der 
Licht- and StromintensitSlt beeinflusst die Leitang der Erregang, 
and wSihrend bei konslanter Strom- and konstanter Lichtzufubr 
konstante Spannangszasttode eintreten, treten bei Aenderang dieser 
Znfahr Aenderang dieser Spannangszast&nde ein, and wenn diese 
Aenderang mit geniigender Steilheit erfolgt, so pflanzt sich dieselbe 
rasch Uber die gesaromte L'angsmnskalatar eines Warmes fort. 

Das pldtzliche Zartlckschnellen eines Wnrmes in seine R6hre 
ist nnr der Aasdrack der raschen Fortpflanzang der Gontractions- 
welle. Conseqaenterweise mttsste Nagel auch die darch Oeffhen 
and Sehliessen eines Stromes ausgelOsten Zackangen von Thieren 
aaf „Erschrecken'^ zurttckfiihren. Wenn ich mich nicht irre, so hat 
er diese Conseqaenz auch gezogen. Er spricht n^mlich irgendwo 
davon, dass die Zackangen von Schnecken beim Sehliessen eines 
Stromes der Aasdrack einer Geschmacksempfindang seien! Aber 
dann mass es auch erlaubt sein, die Muskelzuckung als Ausdrnck 
einer menschlicheu Empfindung oder Vorstellung des Muskels auf- 
zufassen. BerQcksichtigen wir dann noch schliesslich die helio- 
tropischen Erscheinungen, so kommen wir dazu, dass Uberhaupt alle 
Reactionen des Protoplasmas auf aussere Reize durch menschliche 
Empfindungen and Vorstellungen des Protoplasmas bestimmt sind. 

4) Die zaerst von mir and spater von ihm gefundene That- 
sache, dass die raschen Reactionen von Wttrmern sehr oft versagen 
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— im Gegensatz za den heliotropischen Reactionen — hat Nagel 
ebenfalls dazn benutzt, nm za schliessen, dass diese niederen Thiere 
za artheilen im Stande sind. So konnte er bei Gardiam 
2 — 3 mal hintereinander die Reaction aof plotzlicbe Beschattung 
hervorrufen wSlbrend sie beim vierten Male versagte. Er bezeichnet 
das seiaem konsequenten Anthropomorphismas entsprechend als eine 
„Gew5hnang an den Reiz", and er fabrt dann fort: „Die8e Beob- 
aebtungen zeigen au£s klarste, dass die Gew5bnang an den Reiz 
niebt ein einfach pbysiologiscber Ermtidnngsvorgang, sondern ein 
psyebiscber Prozess ist, and dass sie dieAnnabme einer gewissen 
UrtbeilsfUbigkeit bei jenen Tbieren unabweisbar macfat : 
Das Tbier erkennt, dass die mehrraalige Bescbattang niebt aaf dem 
Naben eines Feindes oder einer sonstigen Gefabr berabte, vielnaebr 
unscbUdlieb verlief.'* Zanaebst ist bier die wesentlicbe Tbatsacbe 
ausser Acbt gelassen, nstmlicb, dass der Bescbattangsversucb, aach 
wenn keine Bescbattang voraafgegangen ist, leicbt versagt. Das 
bringt die ganze Erscbeinang in ein anderes Licbt, namlicb dass 
Reize jeder Art Nacbwirkangen binterlassen, die die Reaction 
b e m m e n. Diese Nacbwirkangen von Reizarsachen ist eine Er- 
scbeinang, die bei Pflanzen (z. B. bei geotropiscben Versachen) 
and niederen Tbieren sowie an einzelnen Organen boherer Thiere 
ganz allgemein bekannt, die genaa genomnien immer vorhanden 
ist, nar dass sie bei verscbiedenen Organismen verschiedene Daner 
hat. Dass aber eine Reizwirkang resp. Nachwirkang den Ablanf 
einer gleichzeitigen zweiten Reizwirkang za modificiren oder za 
hemmen im Stande ist, lehren ja schon die Versache Uber die 
kilnstlicbe Reizang des Herzens. Das gibt ja aach Nagel za 

— aber was soil dann die „Urtbeilsfahigkeit**? Besitzt derHerz- 
maskel aach Urtheilsfabigkeit? 

5) Die Pathologic and die operative Gehirnpbysiologie haben 
den sicheren Beweis erbracht, dass alles assoziative Gedachtniss 
nach Exstirpation des Grosshirns aafhort. Empfinden, sowie Ur- 
tbeilen and Vorstellen sind aber nur Funktionen der Vorgange 
des assoziativen Gedachtnisses. Aach diese Erscheinangeu b(3ren 
nach Zerst5rang oder Erkrankang des gesammten Grosshirns aaf. 
Die vergleichende Physiologic ergibt die Thatsache, dass die Ex- 
stirpation des Grosshirns den psychischen and biologiscben Cha- 
rakter eines Thieres um so weniger verandert, je weniger das 
assoziative Gedachtniss entwickelt ist. Unter dem psychischen 
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and biologischen Charakter einer Species verstebe ich die Ge- 
sammtheit ibffer Reactionen auf Hussere Reize. Der Hund obne 
Grosshirn hat einen ganz andern psyebiscben Cbarakter wie der- 
selbe Hand mit Grossbirn (Goltz). Der Hund besitzt ein viel 
umfangreicbereB Gedlicbtniss als das Kanincben und entsprecbend 
finden wir aucb die Persiinlicbkeit eines Kaninchens nacb Exstir- 
pation seines Grossbirns wenig veraudert. Beim Froscb (R escu- 
lenta) ist es kaum raOglicb — meiner Erfabrung nacb — aucb nur 
eine Spur von assoziativer Gedllcbtnis8tb9,tigkeit nacbzuweisen und 
entsprecbend ist der Froscb obne Grossbirn, wieScbrader ge- 
zeigt bat, ganz dasselbe Tbier wie der Froscb mit Grossbirn. 
Daraus folgt nocb nicbt mit Notbwendigkeit, dass wirbellose Tbierc, 
die ja kein Grossbirn besitzen, aucb kein assoziatives GedS.cbtniss 
besitzen. AUein icb babe trotz vieler und seit Jabren fast be- 
standig darauf gericbteter Bemttbungen nocb kein wirbelloses Tbier 
getroffen, bei dem assoziatives GedSlcbtniss nacbweisbar ware. Am 
allerersten glaube icb nocb, dass es bei Spinnen existiren kOnnte; 
icb gedenke bei diesen Tbieren und einigen anderen Forraen, so- 
bald das biesige neue Laboratorium fertig ist Versucbe anzustellen. 
AUein icb babe gefunden, dass in alien mir bekannten Fallen, in 
denen man bei Wirbellosen Bewusstsein angenommen bat, die An- 
nabme sicb nicbt etwa auf einen voraufgegangenen Nacbweis von 
assoziativem Gedslcbtniss grtindete, sondern wie bei N a g e 1 auf 
die stillscbweigende Voraussetzung, dass Bewusstsein eben ttberall 
vorbanden sein m tl s s e. 

Wenn es so in bobem Grade ^wabrscbeinlicb ist, dass das 
Grossbirn das specielle Organ flir das associative Ged^cbtniss und 
damit alles bewussten Empfindens und Wollens ist, so ist zur 
ricbtigen Abscbatzung des Einflusses des Bewusstseins auf die Reiz- 
wirkungen nocb ein anderer lUmstand zu berttcksicbtigen. Das 
Grossbirn oder die assoziirenden Tbeile desselben bilden gewisser- 
maassen nur eine Nebenscbliessung ftlr die Erregungsvorgange, 
die dem'eigentlicben Reflexsystera (K5rperoberflacbe, sensible Nerven 
gewisse Tbeile des Centralorgans, motoriscbe Nerven, Muskeln) zu- 
fliessen. Diese Vorstellung bat zuerst C b r i s t i a n i angewendet. 
Eine aussere Erregung bat also zwei Wirkungen, die von einander 
unabbangig sind]: die von der Assoziation]) ira Grossbirn unab- 
hangige Reflexwirkung und die ganzlicb im Grossbirn sicb ab- 
spielenden Bewusstseinsvorgange, Empfindungen u. s. f. Da unn 
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im normalen Zustand die Nebensckliessung stets einen Antheil der 
Erregung crhUlt, so ist — im wachen Zastand — in Allgemeinen 
jede Reflexwirkung bei ans mit einem Bewassteeinsvorgang ver- 
knttpft. Eg scheint nun, dass viele Autoren voranssetzen, dass die 
sich im Grosshirn abspielenden Nebenwirkangen der Erregung — 
Empfindnngen etc. — der bestiromende oder ein bestimmender 
Umstand ftir die Hauptwirkung, nSlmlich die motorischen Effekte 
sind. Es ist aber eine falsche Vorstellung, wenn man beispiels- 
weise die dnrcb ftussere Reize hervorgerafene Schmerzempfindang 
als Ursacbe der durch sensiblen Reiz bervorgerafenen Reflexbe- 
wegungen ansieht, wfthrend das riehtige VerhSlltniss das ist, dass 
die SchmerzempiiDdung and die reflectorischen Bewegungen von 
einander unabhUngige Wirknngen derselben Reizursache sind. 
Hinterher freilich kOnnen die BewnsstseinsvorgHnge hemmend oder 
fdrdemd in die motorische Maschine eingreifen, and dieser Eingriff 
kann sich geltend macben, ehe die eigentlicbe Reflexwirkung Zeit 
gebabt hat, sicb zu entwiekeln. Ich glaube, wenn man sich tLber 
diese Verhaltnisse klarer ware, wtirde die Neigung verschwinden, 
flberall Empfindungen etc. als bewegungsbestimmende Umstande 
vorausznsetzen, wo Protoplasmabewegungen stattfinden. 

6) Wie haben wir nun unsere Begriffe zu formen, um sie diesen 
Thatsachen anznpassen? Wenn wir alle Wirkungen des Licbtes 
als „Lichtwirkungen" bezeichnen, so gerathen wir nirgends in 
Widerspruch. Wenn wir von einem „Licht8inn" da sprechen, wo 
das Licht nachweisbar Empfindungen und andere Bewusst- 
seinserscheinungen hervorruft, so gerathen wir ebenfalls in keinen 
Widerspruch. Wenn wir aber von dem „Lichtsinn*' von Wlirmern 
und Muscheln und noch niedrigeren Thieren sprechen, bei denen 
keine Spur von assoziativem Gedachtniss mehr nachweisbar. ist, so 
gerathen wir mit zwei Relhen von Thatsachen in Widerspruch : Erstens 
roit dem Thatsachengebiet der Gehirnphysiologie, das zeigt, dass 
assoziatives Gedachtniss und folglich Bewusstsein mit Sicherheit nur 
da nachweisbar ist, wo ein hochentwickeltes Grosshirn vorhanden ist, 
und dass in diesem Falle das Bewusstsein an die Integrltat des 
Grosshirns geknUpft ist, zweitens rait dem von mir gefiihrten Nach- 
weis, dass die Abhangigkeit thierischer Bewegungen vom Licht 
Punkt ftir Punk t diesel be ist, wie die pflanzlichen Bewegungen von 
derselben Reizursache. Wir wtirden durch die letztere Thatsache 
gezwungen werden auch den Pflanzen bewusstes Empfinden, Vor- 
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stellen und Urtheilen zazuschreiben. WoUten wir aber, am der 
letzteren Sehwierigkeit za entgehen, den Vorbehalt machen, dass 
es sich bei den durch konstante Lichtwirkang hervorgerufenen 
heliotropiscben Erscbeinnngen zwar nicbt am Lichtsinn oder am 
psycbische Wirkongen bandele, dass dagegen die durch Aende- 
r u u g e n der Lichtintensit&t hervorgerufenen Wirkungen psychisch 
seien, so w&re dagegen zu erwidern, dass man mit ebensoviel Recht 
alsdann die Znckung eines Muskels als psychiscben Vorgang be- 
zeichnen mttsse, wSlhrend man die bei konstanter DarchstrQmung 
bestehende Dauerverkilrzung allerdings als rein physiologisohe 
Erscheinung anzusehen bereit sei ^). Wenn N a g e I auf S. 5 seiner 
Broschtlre andeutet „dass es sich nur um rein formate Fragen der 
Bezeichnungsweise handle^', so zeigen die von mir angefUhrten Gitate 
aus seinen Arbeiten, dass bier ein schwerwiegender sachlicher 
Unterscbied vorliegt. Nag el behauptet positiv, dass so niedere 
Thiere wie Wfirmer und Muscheln Bewusstsein besitzen und suebt 
die elementaren Reactionen derselbeu aus Bewus8tsein8vorg3.ngen 
abzuleiten. Insofem deckt sich bei ibm die Sache mit dem Woi*t, 
wenn er vom „ Lichtsinn" von Wtirmern und Muscheln spricht 
Ich gebe die Existenz von BewusstseinsvorgHngen dagegen nur da 
zUy wo assoziatives Gedlichtniss wirklich nachweisbar ist and 
nebme den Einfluss derselben als bewegungsbestimmender Umstande 
nur da an, wo er sich positiv beweiseu lS,8St. Insofem halte ich 
es ftir unberechtigt vom ^Lichtsinn'' augenloser Thiere zu sprechen 
und ziehe es statt dessen vor, meine alte Bezeichnungsweise bei^ 
zubehalten. 

AUein auch methodologisch ist dieser Unterscbied der Stand- 
punkte nicht gleichgiltig. Nagel bemerkt (S. 5 seiner Broschtlre) : 
„Der vergleichende Physiologe, zum Anschluss an die viel weiter 
vorgeschrittene Physiologic des Menschen und der hOheren Thiere 
gezwungen, siebt sich in der Uebertragung der bier giltigen Be- 
griflfe und Namen auf die Physiologic niederer Thiere oft zu einer 
mehr oder weniger willkttrlichen Erweiterung der Begriflfe ge- 
n5thigt." Ich bestreite diese Nothwendigkeit. Seit 10 Jahren bin 
ich fast ausschliesslich auf dem Gebiet der allgemeinen und ver- 



1) Bei Pflanzen treten die raschen zuckenden Bewegungen nur deshalb 
mehr zuriick, weil die Fortpflanzungeschwindigkeit der Erregung relativ 
klein ist^ 
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gleichenden Physiologie thatig und ich babe den physiologischen 
Unterricht an der biesigen UniversitUt seit 1892 so eingerichtet, 
dass ein dreimonatlicher Carsus in der allgemeinen nnd vergleichen- 
den Physiologie die Grnndlage der Vorlesungen bildet. Dabei ver- 
stehe ich aber unter allgemeiner Physiologie nicht wie Verworn 
die Physiologie der Infnsorien oder, soweit so etwas existirt, die 
Physiologie einzelner Zellen, sondern die Energetik der Lebens- 
erscheinungen. SelbstverstUndlich wird dabei ebenfalls der Anschlass 
an die speeielle Physiologie der h^beren Thiere nothwendig. Wenn 
ich dabei diesen Anschluss in der von Nagel vorgescblagenen 
Weise sncben woUte, so mttsste ich, wenn ich mich drastisch ans- 
drUcken darf, zuerst die Reactionen der niederen Thiere darch 
einen darin entbaltenen Menscben erklUren and dann (wo es sich 
am den Uebergang zar Energetik handelt), die Maschinen durch 
ein darin enthaltenes Thier erklHren. Meine Erfahrung hat mich 
zu der Ueberzeagung geftthrt, dass bei konsequentem Vermeiden 
des anthropomorphen und Festhalten des fanktionalistischen be- 
schreibenden Standpuuctes der Anschluss der vergleichenden Phy- 
siologic an die meDSchliche Physiologie sich von selber ergibt and 
dass dabei die Uusicberheit der Begriife wegfdllt, die beim Ver- 
fahren NageTs, wie er selber zugibt, unvermeidlich sind. 
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(From the Hull Pbysiological Laboratory of the University of Chicago.) 

Ueber den Einfluss des Lichtes auf die Organ- 

bildung bei Thieren. 

Von 
Jaeqnes I«oeb. 



I. 

1. Dass die iiusscrcn UmstSndc einen bcstiromten ftlr die 
verschiedenen Formen verschiedenen Antheil an dem Znstande- 
kommen der fUr eine Art charakteristischen GestaltungsverhUltnisse 
haben, wird von einigen Antoren noch immer in Abrede gestellt. 
Wir brauchen aber nur zuzuschen, wodurch die allgcmeinsten 
Gestaltungsverhaltnisse in der Tbierreihe bestirorot sind, nm zu 
erkennen, dass bei der Organbildung wie bei den ttbrigen Lebens- 
erscheinungen im Allgemeinen 2 Klassen von Ursaehen in Betracht 
kommen: innere Ursaehen und Unssere. Der allgemeinste mor- 
phologische Umstand ist die bestimmte Anordnung der 
Organe. So entstehen z. B. an unserer Schulter Arme, aber keine 
Beine, an unseren Becken Beine and keine Arme. Diese Be* 
stimmtheit der Anordnung der Organe ist ebenso typisch fUr die 
Species, wie der Umstand, dass wir 2 Beine, 5 Finger, 32 Zabne 
etc. besitzen, kurz wie die Be stimmtheit derZahl der 
Organe. Ist nun diese fUr die Art typische konstante Anordnung 
der Organe rein durch innere Ursaehen des Keimplasmas bestimmt 
Oder durch innere und Slussere Ursaehen zusammengenommen ? 
Icb sucbte eine Entscbeidung dieser Frage dadurch herbeizufUhren, 
dass ieh feststellte, ob es durch Uussere Krafte gelingt, ein Organ 
eines Thieres durch ein beliebiges, morphologisch und physiolo- 
gisch versehiedenes Organ zu ersetzen und so durch Slussere Krafte 
die konstante fttr die Art typische Anordnung der Organe zu 3,n-. 
dern. Das gelang in der That bei einer Reihe von Thieren und 
ich bezeichnete diesen Ersatz eines Organs durch ein ihm physio- 
logisch und morphologisch ungleichwerthigcs als Heteromorphose. 

8. Pfluger, ArehiT f&r Pliyaiologie. Bd» 63. X8 
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Ein Beispiel einer solchen Heteromorphose wird die Sache klarer 
machen. Antennularia antennina, ein Hydroidpolyp, ist darch 
eine sehr bestinimte AnordnuDg der Organe ausgezeicbDet. Wir 
fioden bier einen geraden langen Stamm, an dem in regel- 
mlissigen InteiTallen, unter begtimmtem Winkel, dUnne, unver- 
zweigte, knrze Seitenaste abgehen, die an ibrer oberen Seite Po- 
lypen tragen, w'^brend am basalen Ende des Stammes sich ein 
Filz von Haftwurzeln findet. Nie findet man an irgend einer an- 
dern Stelle des Stammes Worzeln oder Polypen. Hangt man aber 
einen Antennnlariastnmm horizontal im Wasser auf, so fangen die 
nach unten gericbfeton Seitenllste, die bereits ibr Wacbstbum ein- 
gestellt batten, an, weiter zn wacbsen, aber nicbt als SeitenUftte, 
sondern als Wurzeln. Dass es sicb uni ccbte Wurzeln bandelt, wird 
niebt nnr dnrcb die Form der neu auswaebscnden Tbeile, sondern 
aucb dureh deren pbysiologiscbes Verbalten bewiescn: Sie be- 
sitzen nUmlich positiven Geotropismus und Stereotropismus, Formen 
der Reizbarkeit, die nnr den Wurzeln der Antcnnularia zukommen. 
Anf der oberen Seite des Stammes aber bilden sicb nene negatir 
geotropisebe Stilrame. Man kann durcb diese nnd abnlicbe Ver- 
suebe auf die ieb bier nicbt nllber eingeben will, jcde beliebige 
von der ,erblicben* abweicbende Anordnung der Organe bervor- 
bringen. Was in diesem Falle durcb die Scbwerkraft geleistet 
werden kann, kann bei anderen Formen durcb Contactreize ge- 
leistet werden ^). 

Aucb fiber die Art des Zustandekommens der Heteromorpbose 
kOnnen wir fiir einzelne F^lle naberen Aufscblnss geben. Miss 
B i c k f o r d bat in meinem Laboratorium den Nacbweis geftibrt, 
dass die in der Bildung von Polypen bestebenden Heteromorphosen 
bei Tubularia in der Weise zu Stande kommen, dass die Gewebs- 
partien, die ursprttnglich ein Stiick des Stammes bilden, durcb 
Aenderung der Form und Gruppirung ibrer Elemente die 
Form eines Polypen annebmen ^). Dabei erleiden verrautblicb aucb 
einzelne Elemente eine Aenderung ihres pbysiologiscben Cbarakters. 



1) Ausfuhrlicheres hieruber findet sich in meinen 2 kleinen Broschtiren 
^Untersuchungen zur physiologischen Morphologie der Thiere". Wiirzburg 
1891 u. 92. 

2) Notes on Regeneration and Heteromorphosis of Tubularia n Hydroids, 
Journj.1 of Morphology IX. 
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Diese Aenderung der Form nnd Grnppirong der Elemento, die sich 
zam Theil unter den Aogen des Beobachters vollzieht, wird, wie 
ich glaube, bervorgernfen darcb den Contakt der an der Scbnitt- 
flacbe befindlieben Elemente mit dem Seewasser. Diese Versncbe 
lassen klar erkennen, inwieweit die typische Anordnung der Or- 
gane in einer Species darcb das Keimplasma nnd inwieweit sie 
dureb Hassere UmstUnde bestimnit ist. Das Keimplasma 
liefert uur mit bestimmten A rten von Rei zbar- 
keit ausgestattetes Material; die der Species 
e igentb ttmlicbe Anordnung derOrgane ist je- 
docb bedingt darcb die Unsseren Kr&fte and 
diese Reizbarkeiten zasammengenommen. Ein 
Antennnlariakeim entbUlt geotropiscb reizbares Material and nnter 
dem Einfluss der Scbwerkraft bilden sicb an der Unterseite (and 
n a r bier), Warzeln, wUbrend ans der Oberseite (and n a r da) 
der Stamm aasw'^cbst. Der mit stereotropischer Rcizbarkeit aas- 
gestattete Margeliskeim, wird an der Stelle, wo er den Boden be- 
rlibrt gezwnngen, Warzeln zn bilden, wabrend er anf der entgegen-. 
gesetzten Seite, wo er mit Seewasser in BerObrnng ist, Sprosse za 
bilden gezwnngen ist. Was bier der Kiirze balber als ^Reizbar- 
keit** des Keimes bezeicbnet wird, ktinnte mOglicberweise nicbts 
anderes sein, als der Umstand, dass der Keim eine Miscbung von 
ebemiscb . verscbiedenen Snbstanzen ist, die aacb verscbiedene 
pbysikaliscbe Eigenscbaften besitzen. Diese verscbiedenen Snb- 
stanzen bestimmen den Ursprnng verscbiedener Organgrnppen. 
Unterscbeiden sicb nan diese verscbiedenen „organbiIdenden" Snb- 
stanzen ^) des Keimes darcb ibr specifisches Gewicbt, so kann die 
Scbwerkraft ftir die Anordnnng der Organe von Bedentnng werden, 
wie es bei Antennnlaria der Fall ist. Unterscbeiden sicb diese 
Substanzen eines Keimes besonders in Beziig aaf ibre molekalaren 
Eigenscbaften, so kann die Natar der K(5rper mit denen der Keim 
in Contakt k5mmt, fUr die Anordnnng der Organe von Bedeatang 
werden wie bei Margelis. Diese Erlauterang des BegriflFes Rciz- 
barkeit des Keimes ist aber keineswegs vollstandig. Ich woUte 
Dur zeigen, dass die nReizbarkeit*^ in der Pbysiologie der Organ- 



1) Vergl. J. Sacbs, Stoflf und Form der Pflanzenorgane. Ges. Ab- 
handlungen 6d. II. 1893. 
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bildoDg nicbt etwa die Rolle des berQcbtigten Rubckissens fOr das 
Nacbdenken spielen soil. 

2. WHbrend es gelang bei einer Reibe von Tbieren Hetero- 
morpboscn nacb Belieben berbeizuftibren, waren bei einer grossen 
Zabl anderer Thicre alle Versncbe, die typiscbe Anordnung der 
Organe zu Undern, erfolglos. Solcbc Thierc gleieben in dieser 
Hinsicbt einem Magneten, dessen BrucbstUcke stets wieder an dem 
nrsprOnglicb dcin Nordpol zugekebrten Ende einen Nordpol be- 
sitzen. So bilden nucb die RrncbBtUcke soldier Tbiere nnter 
alien UmstSinden wieder an Aem dem oralen Pol zngekebi-ten Ende 
einen oralen Pol (Actinien u. A.). leb bezeicbnete diese Tbiere 
als polarisirt ^). Es ist klar, dass wenn es aucb bisber nocb nicbt 
gelungen ist, bei einem derartigen Tbiere Heteromorphosen berbei- 
znfObren, dieses doeb vielleiebt mit andcren Metboden spater ge- 
lingen wird. 

Die Tbiere, bei denen Heteromorpbosen berbeigefUbrt werden 
konnten, batten alle eine festsitzende Lebensweiso und es batte 
den Ansebein, als ob alle freibeweglicben Tbiere polarisirt seien. 
Icb babe mich neuerdings ilberzengt, dass die Erscbeinung der 
Heteromorpbosc, d. b. der Ersatz eines Organs dureh ein anderes 
morpbologiscb und pbysiologiscb verscbiedenes Organ aueh bei 
freibeweglicben Tbieren vorkommt. Bateson bat nnter dem 
Namen Homoeosis eine Reibe kasuistiseh beobacbteter Abnormi- 
taten bei Wirbelthieren und Arthropoden zusammengestellt, in 
denen es sicb um nicbts anderes bandelt, als urn den Ersatz eines 
Organs dureh ein anderes *). So gibterdieAbbildung einer Fliege 
(Cimbex axillaris), bei der die peripberen Tbeile der linken Ad- 
tenne als Fuss entwickelt sind. 

Bei einem Krebs (Palinurns) ist der nocb merkwUrdigere 
Fall bescbrieben, dass das linke Auge in eine Antenne auslaufi 
u. A. mebr. Einer mtindlichen Mittbeilung (wenn icb mich recht 
entsinne von Geheimrath D o h r n in Neapel) verdanke icb die 



1) 0. Hertwig Bubsumirt in seiner geistvollen Broschiire Uber„Pra- 
formation und Epigcnese" aucb diese Falle dem Begriff der Ileteromorphose. 
Icb glaube aber es entspricht dem Wesen dief?er Erscheinnngen besser, wenn 
wir den Unterschied zwiscben heteromorphen und polariairten Formen be- 
tonen. 

2) Bateson, Materials for the Study of variation. London 1894. 
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Kenutniss dcr Thatsache, dass gelegentlich das erste der Seiten- 
organe bei Fischen d]e Straktur eines inneren Ohres bcsitzt. Yer- 
gangenen Soramer hat Dr. J. v a n D a y n e aas Syracuse N. Y. 
in meineni Laboratorium Yersacbe unternooimen, Heteromorphose 
bei Planaria torva berbeizufllbren. Ich hielt diese Thiere fttr der- 
artige Versuche besonders geeignet, weil sie ein ganz ungewdhn- 
liches RegenerationsverinOgeQ besitzen. Es gelang Dr. van Duyne 
in der That, Thiere hcrzastellen, die nach binten gericbtete K5pfe 
Oder nach vorn gericbtete Hintertheile batten. Das Resaltat blieb 
aber iusofem doch noch ein bloss casuist iscbes, als es nicht gelang 
die Bedingnngen zu eruiitteln, durch die diese Heteronorpbosen 
nach Belieben herbeigefiihrt werden k($nnen. Alle diese Thatsachen 
aber reicben aus zur Widerlegung der Meinung, dass Heteromor- 
phosen nur bei Thieren mit festsitzender Lebensweise niOglich sind. 

Wir kommen also in Bezug auf das allgenieinste, jeder Species 
eigenthUmlicbe GestaltungsverbUItniss — nSlmlich d i e B e s t i ni m t- 
heit der Anordnung der Organe — zu dem Kesultat, 
dass es bei vielen Thieren sicherlicb nicht ausschliesslich darch 
die inneren UmstUnde des Keims bestinimt ist, sondern durch diese 
und anssere UmstHnde zusammengenommen. 

3) NSlchst der Bestimmtbeit der Anordnung der Organe ist 
die Bestimmtbeit der Zahl der Organe das allge- 
meinste, alien Arten znkommende GestaltnngsverhSllsnisf. Allein 
auch bier Islsst sich leicht zeigen, dass nicht etwa iunere Structur- 
verhslltnisse des Keimes allein (etwa Zahl und Anordnung hypo- 
thetischer Biophore) die Zahl der Organe bestimmen, sondern, 
dass auch liussere Umst^nde dabei von wesentlichem Einfluss sind. 
Aus dem Ei eines Seeigels entwickelt sich der Regel nach nur 
ein einziger Embryo. Gibt man aber dem befruchteten Ei die 
Form einer Doppelkugei, so entstehen meist zwei getrennte oder 
zusammengewachsene Embryonen^}. Also die geometrische Form 
uud nicht innere Strueturverbslltnisse des Eis bestimmen die Zahl 
der Embryonen. Trennt man den Eiinhalt in mehrere kernhaltige 
Stttcke, isolirt man, wie Driesch gezeigt hat 2), die ersten Fur- 
chungskugeln; so kann sich aus jeder Furchungskugel ein Embryo 
entwickeln. 



1) P f 1 u g e r 's Archiv Bd. 55. S. 525. 

2) Zeitschr. f. wissenschaftl. Zoologie Bd. 53 u. 55. 
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Nan baben aber die bekannten Versuche von D r i e 8 c b , 
Schultze n. A. gezeigt, dass auch im nnversebrten Ei darch 
aussere UmstHnde (Aenderungen der WUrmezufnbr, der geotropi- 
schen Orientirung etc.) Icicht Trennangen and Umlagernngen der 
Farcbangszellen bewirkt werden, die notbwendig zar Bildang von 
niehr als einem Embryo ftthren. Es wUre also v5Ilig falsch za 
behanpten, dass innere StrnctarverbliUnisse des Keimes allein die 
Zahl der ans einem Ei bervorgehenden Embryonen bestimmen. 
Was fttr die Zahl der dnrch das Ei bestimmten Embryonen gilt, 
dflrfte nacb dem vorliegenden Material aneb flir die Zahl der im 
Embryo entstehenden Organe gelten. 

Das dritte allgemeine Gestaltnngsverb^ltniss ist die Bestimmt- 
heit der absolaten and relativen Dimensionen. Ueber die Wachs- 
thamsmechanik der Thiere liegen nar wenige tbatsSlcbliche Beob- 
aebtungen vor. Sie weisen aber darauf bin, dass die Wachs- 
thumsarbeit bei Thieren wie bei Pflanzen darch osmotisebe Ener- 
gie geleistet wird^). Ich babe darch Versache nachgewiesen, dass 
das Wachsthnm von Tabalarien innerhalb gewisser Grenzen mit 
der osmotischen Drackdifferenz zwischen den Zellen and dem See- 
wasser zunimmt^j. Die wichtigen aber unricbtig gedeateten Ver- 
sache von Schmankewitsch weisen anfdasselbeAbbUngigkeits- 
verhUltniss des Wachsthnms von der osmotischen Drackdifferenz 
bin, wie ich im 2. Theil meiner physiologischen Morphologic scfaon 
gezeigt babe. Es sind also wiederam nicbt innere Stractarver- 
hUltnisse allein, welche diese erblichen Formverhkltnisse bestimmcD, 
sondern ^assere and innere Umst^nde znsammengenommen. Nar 
die relative Gonstanz der aasseren Verb'dltnisse bringt es mit sich, 
dass ihr Einflass so hUafig ttbersehen oder nnterschHtzt wird. 

Za dieser von den allgemeinen GestaltangsverhUltnissen aas- 
gehenden Analyse der die Entwicklnng der Formen bestimmenden 



1) Wenn in der Thierphysiologie von Wachsthumsvorgangen die Rede 
ist, so glaubt man meist die Sache damit erledigen zu konnen, dass man 
sagt, neue Substanz werde gebildet und das fiilire zur Volumzunahme. Man 
iibersieht dabei, dass fiir diese Yolumzunahme ein Arbeitsaufwand crforder- 
lich ist und dass demnach jede Theorie des Wachsthums nothwcndigerweise 
eine energerische sein muss. Meine Arbeiten, die diesen Standpunkt vertreten, 
sind bisher nicht beriicksichtigt worden. 

2) Untersuchungen zur physiologischen Morphologie der Tbiere II. 



Ueber deu Einfluss dcs Lichtes auf die Organbildung bei Thieren. 279 

Umstande tritt eine zweite Art der Analyse erg'^nzend hinza, die 
von der Frage aiisgeht, inwieweit Zafohr von Energie in ihren 
verschiedenen Formen einen Einfluss aaf die thierische Organbil- 
(lang bat. Zur Beantwortung dieser Frage wollen wir hier einen 
Beitrag liefern, der speciell die Wirkang des Liclites znm Gegen- 
stand bat. 



If. Frilhere Yersaehe. 

1) Fttr die Beantwortung der Frage nacb deni Einfluss des 

Lichtes auf die Entwicklung der Tbiere steben uns von vornber- 

ein 2 grosse Yersnebsreiben zur Yerftlgung, die die Natnr selbst 

angestellt bat: Die intrauterine Entwicklung und die Entwicklung 

der H5blentbiere. Die intrauterine Entwicklung gebt so gut wie 

voUstUndig bei Licbtabscbluss vor sicb und das beweist, dass die 

Bildung des Embryos und seiner Organe, bistologiscbe Differen- 

zirung und ansebnlicbes Wacbstbum, obne Licbt stattfinden und 

lange fortscbreiten kann. Die H5blentbiere liefern uns das Resultat, 

dass einzelne derselben sicb von den im Licbt gedeibenden Formen 

in Bezug auf die Ausbildung einzelner Organe unterscbeiden, z. B. 

der AugeU) der Antennen und des Pigmentes. Es ist bis jetzt aber 

keineswegs bewiesen, dass diese Eigentbttmlicbkeit der HOblen- 

thiere eine unmittelbare Wirkung des Licbtmangels auf die Organ- 

bildung ist. Wenn wir aber zugeben, dass es sicb hier wabr- 

scbeinlicb nm eine d i r e c t e Folge des Licbtmangels bandelt, so 

folgt aus alien Tbatsacben zusammengenommen so viel, dass wo 

das Licbt tlberbanpt einen direkten Einfluss auf die Entwicklung 

bat, dieser Einfluss sicb nur auf die Ausbildung einzelner Organe, 

aber nicbt auf die Gesammtentwicklung geltend macben kann. 

Es ist nun merkwtlrdig, dass trotz der klaren Spracbe, welcbe 
diese Tbatsacben reden, die experimentellen Arbeiten ttber den 
Einfluss des Licbtes auf die Organbildung bei Tbieren meist da- 
raaf binansliefen zu untersncben, ob das Licbt die Entwicklung 
und das Wacbstbum der Tbiere im Ganzen fordert oder bemmt, 
wofUr wir ja in der Natur selbst gar keine Anbaltspunkte baben. 
Es ist aber begreiflich, dass den Arbeiten, die angeblicb positive 
Kesultate in diesem Sinne erzielten, stets andere gegentiberstehen 
die jede derartige Wirkung des Licbtes ebenso bestimmt in Abrede 
stelien. 
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2) Edwards gab an, dass Froschcier in cinem dunkeln 
verschlosscncn Kasten sich nicht entwickcin nnd bald sterben, 
wahrcnd in cinem offenen dem Licht aasgesetzten Kasten die Ent- 
wicklang stattfand. Aber auch die ansgeschliipften Larven sollten 
nacb Edwards sich im Dunkeln langsamer entwickeln als iiu 
Licbt^). Die Behauptangen von Edwards stUtzten sich anf sehr 
wenige Versuche. Dntrochet wiederholte die Versuche von 
Edwards nnd fand, dass, wenn die Sanerstoifvcrsorgnng and 
die Temperatur die gleiche ist, die Eier von Batrachiern sich im 
Dunkeln ebensogut nnd rasch entwickeln, wie im Licht Er weist 
darauf bin, dass in Edwards Versnchen die im Dunkeln be- 
findlichen Eier an Sanerstoffmangel litten und wahrscheinlich sich 
in einer niedrigeren Temperatur befanden^). 

B 6c lard machte eine knrze Mittheilnng Uber den Einfluss 
des Licbts auf die Entwicklung von Fliegeneiern nnd -Larven^). 
Er brachte Fliegeneier unter farbige Glocken und fand, dass die- 
selben nach 4 — 5 Tagen unter violettcm und blauem Giase am 
weitesten fortgeschritten waren, unter grOnem Glase am wenigsten. 
(Da Fliegenlarven im Sommer in etwa 2 Tagen ansschlttpfeu und 
ihre GrOsse alsdaun lediglich von der GrOsse des Eis abhUngt, da 
alles weitere Wachsthnm nur in dem Maasse stattfindet, als die 
Larven Futter finden, unter das sie sich verkriechen, so bin ich 
ausser Stande, die Versuche von B 6c lard zu versteben.) Auch 
die weiteren Angaben, die B6clard ttber den Einfluss des 
Lichtes auf die Kohlens'durebildung bei Thieren macht, geben zn 
Bedenken Anlass. 

In der wissenschafllichen Literatnr unseres Gegenstandes 
begegnet man haufig den Versnchen des Generals Pleasanton, 
die dieser an 6 Ferkeln anstellte. Der General brachte 3 Ferkel 
in einen Stall mit violetten Fenstern und die 3 anderen in einen 
Stall mit gewOhnlichen Fenstern. Wslhrend nun jene 3 Ferkel im 
Lanfe von 4 Monaten insgesammt um 398 Pfund an Gewicht zu- 
nahmen, nahmen die anderen 3 Ferkel nur um 386 Pfund zu, woraus 



1) W. F. Ed wards, De rinfluenoe des agens physiques sur la vie. 
Paris 1824. S. 394. 

2) Dutrocbet, Recherches sur les enveloppes du foetus. Memoirs, 
Bruxelles 1834. p. 412. 

3) B e c 1 a r d , Compt. rend, de I'acad. 1858. 
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Pleasonton and mit ibm einige earop&ische Forscher schlies- 
sen, dass in der That das violette Licht die Entwicklung dcr 
Ferkei begtinstigt. Das Bach des Generals P 1 e a s o n t o n ist mit 
blanen Lettern gednickt nod gibt aach f)ir alle Naturerscheinnngcn, 
von der Lie be bis zar ThMtigkeit der Valkane eine soznsageo 
blane ErkMrnng. 

E m i 1 Y a n g hat eine Reibe von Versochen ttber den Ein- 
lluss farbigen Lichtes auf die Entwicklang angestellt, deren Haupt- 
resnltat karz darin bestebt, dass violettes Licht die Entwicklang 
von Froscheiern and das Wachstham von Embryonen etwas be- 
schleanigt, dass grttnes Licht tOdtlich ist resp. die Entwicklung 
stark verzOgert^). Nehmen wir an, dass die Beobachtu ngcn von 
Yung richtig sind, so bleibt doch sein Resnltat unbegreiflich. 
Das gemischte Tageslicht euthUlt ja noch mebr grOnes Licht als 
das dorch einen grttnen Schirm durchgehende und soiches Licht 
mflsste ja alsdann auch tOdtlich sein; es sei denn, dass irgend ein 
anderes Licht die Wirkung des grtinen Lichtes genttgend konipen- 
sirt, was aber selbst nach den Versuchen von Yung nicht anzu- 
nehmen ist. Es ist nicht ausgeschlossen, dass in den sich ttber 
mehrere Wochen erstreckenden Versuchen Yung's irgend welche 
Nebenbedingungen (z. B. die Entwicklung von Mikroorganismen) 
die Resultate beeinflnssten. 

Driesch ftthrte Uhnliche Versuche wie Yung mit mono- 
cbromatiscbem Licht an den frisch befruchteten Eiern von Rana, 
Echinus und Planorbis aus und fand in alien FUllen, dass das Licht 
„weder auf die Furchung noch auf die Prozesse der Organanlage 
cinen Einfluss hat, diese VorgHnge gehen in der Dunkelheit, im 
weissen, grttnen, violetten etc. Licht unter sonst gleichen VerhUlt- 
nissen mit gleicher Geschwindigkeit vor sieh^)^. 

Die Moglichkeit, dass das Licht, wo es ttberhaupt einen Ein- 
fluss hat, nur die Entwicklung einzelner Organe beeinflusst, wah- 
rend es andere Organe unbeeinflusst l^sst, ist anscheinend die Litte- 
ratur unberttcksichtigt geblieben. Ich babe nun einige Versuche 



1) Contribution a Thistoire de Pinfluence des milieux physiques sur les 
etres vivants. Arch, de Zool. experiment. T. Yll. 1878. 

De I'influence des lumieres oolorees sur le developpement des animaux, 
Mittheil. aus der Zool. Stat, zu Neapel. Bd. II. 1881. 

2) Zeitschri(t fur wissenschaftliche Zoologie Bd. 53. 
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angestellt, die zeigcD, dass diese Art der Licbtwirkang in der That 
stattfindet. Bei mcinen Versachen ilber Heteromorphosc, die ich in 
Neapel anstellte, war es mir aufgefallen, dass die Polypen von Eaden- 
driam racemosnm positiv beliotropisch seien nnd dass anscbeinend 
aach die Zabl der sich bildenden Polypen von der LiehtstHrke ab- 
bUngig sei. In scbwacbem Licbte, so sebien es, warden weniger 
Polypen gebildet als in starkem Licbte. Diese gelegentliebe Beob- 
acbtang veranlasste mieb den Einflass des Licbtes aaf die Organ- 
bildang bei Endendriuni racemosum in Woods Hoil genaaer za nnter- 
sncben. Femer battc ieb bemerkt, dass der Dottersack von Fan- 
dalusenibryonen im Licbt mebr Pigment bildet als im Dankeln, 
w^brend im ttbrigen kein Einflass des Licbtes auf die Organbildang 
bei diesen Embryonen bcmerkbar war. Aucb ttber die Ergebnisse 
dieser Beobacbtangen soil karz bericbtet werden. 

III. Neae Versuche. 

a) Eadendrinm racemosum. 

1. Die Form an der die Versncbe in Woods Holl ange- 
stellt warden, fbbrt wie die in Neapel den Namen Eudendriam 
racemosum; es ist aber keineswegs sicbcr, dass beide Formen 
ideotisch sind. Meine Angaben im Folgenden bezieben sicb auf 
die Form in Woods Holl. Bringt man friscbe St^mme von Euden- 
driam in ein Aquarium, so fallen zunUcbst alle Polypen ab, ver- 
mutblicb in, Folge der mit dem Sammeln des Materials unvermeid- 
licben Insulte. Aber im Lanfe weniger Tage bilden sicb bei guter 
Sauerstofizufubr und gentigend hober Temperatur neuc Polypen. Die 
Abb^ngigkeit gerade dieser Neubildang vom Licbt wurde nnter- 
sucbt. 

Es wurde stets eine grosse Menge friscben Materiales ge- 
sammelt und aus den kr'dftigsten Colonien wurden je 10 grosse 
Stamme in verscbiedene Scbalen mit Seewasser gleicbmllssig ver- 
tbeilt. Jeder dieser St'^mme bildete in der Kegel 10—20 Polypen. 
Die verscbiedenen Scbalen wurden nun verschiedenen Arten von 
Licbt ausgesetzt. Es bandelte sich also in jedem Versuche nicht 
urn die Bildung eines einzigen Polypen, sondern nm die sehr 
zablreicher. Femer bielt ich es fUr nl3tbig, noch eine weitere Art von 
Controlversuch anzustellen: Dieselben StUmme wurden nacbein- 
a n d e r verschiedenen Licbtarten ausgesetzt. Diese Art von Con- 
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trolversachen ist bei den frttberen Bearbeitern dieses Gebietes nnter- 
lassen worden. Wir woUen nnn die Versache einzeln beschreiben. 

1. Versncb. Am 8. Aagnst wnrde in der angegebenen Weise 
eine Anzabl Stamine derselben Caltar von Endendrinm mttglichst 
gleichm&ssig in 2 Schalen vertheilt. Die eine wnrde dem diflfnsen 
Tageslicht ansgesetzt, die zweite in einen dnnklen Kasten ge- 
braeht, der jeden Abend gelttftet wnrde. Die Sanerstoffversorgnng 
war im Licht und Dunkeln die gleiche. Die Temperatnr war in 
beiden Scbalen stets die gleiche. 

Am 14. August waren in der dem Licht ausgesetzten Schale 
liber 50 Polypen gebildet, w^hrend im Dunkeln kein einsiger 
Polyp gebildet war. Der Versnch wnrde in gleieber Weise bis 
znm 1. September fortgesetzt. Im Licht gediehen die Polypen 
vortrefflich nnd nahmen an Zahl zu, im Dnnkeln war immer noch 
kein Polyp gebildet worden. Nunmehr wnrden die StUmme, die 
bis dahin im Dunkeln gewesen waren, dem Lichte ansgesetzt. 
Am €. September, also in 5 Tagen waren an jedem Stamme, meh- 
rere Polypen gebildet Die Zahl der Polypen nahm von Tag zu 
Tag zu. Also dieselben StMmme die im Dnnkeln in 3 Wochen 
nicht im Stande waren, einen Polypen zn bilden, bracbten in 
5 Tagen eine gr5ssere Zahl von Polypen hervor, sobald sie ans 
Licbt gebracht wurden. Die Gontrolthiere batten von vornherein 
am Licht Polypen gebildet. 

2. Versncb. Am 16. August wurden dieStllmme einer neuen 
Colonie gleicbmllssig in 3 Schalen vertheilt, 2 davon wurden ins 
Duokle, eine ins Licht gestellt. Im Licht bildeten sich wie gc- 
w5hnlich in 5 Tagen zahlreiche Polypen, im Dunkeln fand znnHchst 
keine Polypenbildung statt. DerVersuch wurde ebenfalls bis zum 
1. September fortgesetzt. An dem Tage waren alle StUmme der 
einen im Dunkeln befiudlichen Sdiale frei von Polypen, die andere 
enthielt im Ganzen 6 Polypen, die an 2 St'dmmen entstanden waren. 
Die Dnnkelthiere wurden dann ins Tageslicht zurQckgebracht. In 
5 Tagen waren alle Stamme mit neuen Polypen besetzt. 

3. Versuch. Am 25. August wurde wieder die eine H^lfte 
einer Eudendriumkolouie ins diffuse Tageslicht gebracht, die an- 
dere ins Dunkle. Im Licht batten sich am 1. September eine 
gr5ssere Zahl von Polypen gebildet, im Dunkeln war es nur zur 
Bildnng von Wurzeln, aber nicht zu der von Polypen ge- 
kommen. Das Resultat blieb dasselbe bis zum 5. September. Dann 
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warden die Dankelthiere deni Licht aasgcsetzt, die Thiere warden 
aber darch ein YersehcD am folgenden Tage getodtet. 

Diese Versucbe zcigen, dass das Licht die Polypenbildang 
bei Eudendriam begiinstigt, und dass im Dnnkeln keine oder nur 
Belir spftrliche Polypen gebildet werden. Dagegen erleidet die 
Bildang von Wurzeln im Dunkeln keine StOrang. 

2. Es war nun von Interesse festzustellen, wclche Strahlen 
des sichtbaren Sonnenspectrams die flir die Bildang von Polypen 
gUnstigen sind. Bekanntlieh ist bei Pflanzen die Lichtwirkung 
eine sehr mcrkwUrdige Fanction der WellenlUnge. Die Assimila- 
tion and zam Theil aach die Bildang des Chlorophylls ist eine 
Fanction der langwelligen (rothen and gelben) Strahlen; Die 
hcliotropischen Erscheinangen sind eine Fanction wesentlich der 
blauen Strahlen. Fttr die BlUthenbildang sind bei gewissen Pflan- 
zen nach Sachs gerade die nltravioletten Strahlen von Bedeatang. 
FUr Thiere habe ich nachgewiesen, dass ebenfalls die kurzwelligen 
Strahlen die heliotropisch wirksameren sind. Aber daraus Hess 
sich kein Schluss ziehen, welche Strahlen den besonderen Einflass 
aaf die Polypenbiidung haben kOnnten. Ich stellte deshalb Ver- 
sucbe tlber diesen Gegenstand an. Leider mussten sich dieselben 
auf die Untersuchung der durch rothes and blaaes Glas gehenden 
Strahlen beschrUnken, da mir keine anderen Mittel monochroma- 
tisches Licht za erzeugen zur Verftlgung standen. Ich liess mir 
zu diesen Versuchen besondere, innen geschwilrzte Kasten, anfer- 
tigen, deren eine Wand von blauem oder rothem Glas gebildet 
war. Die dnnkelrothen Glaser, die zur Benutzung kamen, liessen 
ziemlich monochromatisches Licht, die dunkelblauen liessen eine 
Spur Roth durch. Bei den hellrothen und hellblauen GlsUern 
war von monochromatischem Licht keine Rede. 

1. Versuch. Am 31. August wurde eine grOssere Zahl von 
Eudendriumstammen in 2 Gcfdsse vertheilt und ein Gefass in einen 
Kasten mit dunkelrothem Licht, das andere in einen Kasten mit 
dunkelblauem Licht gestellt. Roth und Blau liessen fUr meio 
Auge ungetdhr gleich viel Licht durch. Die alten Polypen gingen 
in den nUchsten 3 Tagen rasch zu Grunde, aber etwas friiher im 
rothen als im blauen Lichte. Am 4. September erschienen die 
ersten neugebildeten Polypen im blauen Licht. In den folgenden 
Tagen nahm die Zahl der neugebildeten im blauen Licht stetig zu, 
wahrend im Rothen kein Polyp gebildet war. Am 8. September waren 
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im blauen Licbt 70 neae Polypen gebildet and die Stiele derselben 
batten eine Lftnge von 3^10 mm erreicbt Im rotifen Licbt 
war kein einziger Polyp gebildet, nur einige Wnrzeln waren bier 
aasgewaebsen. Aucb am folgenden Tage ttnderte sich bierhin 
Diebts. WHbrend also im blauen Licbt Ober 70 Polypen gebildet 
worden waren, die krUftig wnehsen, war im rothen Licbt im Lanfe 
von 9 Tagen anch nicht ein einziger Polyp entstanden. 

Um nnn zu prltfen, ob die im rotben Licbt befindlicben Stllmme 
Polypen bilden wOrden, wenn sie in blanes Licbt gcbracbt wilrden, 
ersetzte icb am 9. Septhr. das rotbe Glas durcb dnnkelblaues. Am 
11. September, also nacb 2 Tagen waren bereits Andeutungen einer 
beginnenden Polypenbildung vorbanden nnd am folgenden Tage 
waren 32 Polypen voll entfaltet, am nUchsten Tage war ibre Zabl 
bereits auf 66 gestiegen. Man siebt also, dass ancb auf die Bil- 
dnng von Polypen das rotbe Licbt wie Dunkel und das blane 
Licbt wie gemiscbtes Licbt wirkt, wie bei den Erscheinungen des 
Heliotropismus. 

2. Versucb. Am 22. August wurdcn, wie im vorbergehenden 
Versucb, eine grSssere Zabl von Endendriumstammen gleicbmassig 
in 2 Scbalen vertheilt, von denen die cine in blaues, die andere in 
rothes Licbt gestellt wurdc. Nacbdem die alten Polypen abgefallen 
waren, erscbienen bereits am 27. August im blauen Licbt die ersten 
Polypen. Im rotben Licbt begann um ^iese Zcit das Aussprossen 
von Wurzeln, aber nicht von Polypen. Am 29. August waren im 
blauen Licbt 40 kraftig wachsende Polypen gebildet, im rothen 
Licbt kein Polyp sondern nur Wurzeln. Am 31. August hatte die 
im blauen Licbt befindliche Cultur einen Wald neugewachsener 
hochaufgeschossener Polypen gebildet, wslhrend es im rotben Glas 
bei der Bildung von einigen Wurzeln sein Bewenden hatte, die 
fibrigens im blauen Licbt auch nicht fehlten. 

Am 31. August ersetzte ich das rotbe Glas durcb blaues. 
Am 11. September begannen sich die ersten neuen Polypen zu 
bilden, deren Zabl nunmebr stetig wuchs. 

Allein diesmal wurde auch der. nmgekehrte Versucb angestellt, 
n'dmlich die im blauen Licbt gebildeten Polypen warden in rothes 
Licbt gebracht. (Das blaue Glas wurde am 6. September durcb 
rothes ersetzt.) Nacb 5 Tagen waren fast alle neugebildeten Polypen 
zu Grunde gegangen. Die jungen Stiele, auf denen sie gesessen 
hatten, macbten ebenfalls den Eindruck, als ob sie abgestorben 
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seien. Am 13. September waren nar mehr ein paar winzige Po« 
lypen entfeltet. 

3. Versuch. 8 Stllmme einer Eadendriumkaltar wurden am 
25. Angnst binter hellrothes Glas gebracht (das auch blanes Lioht 
dnrcbiiess), und 9 SUlmme derselben Caltar binter blaues Glas, 
das nicbt sebr donkel war. Am 30. Angnst waren binter dem 
bellrotben wie binter dem blanen Sebirm bereits eine Zabl von 
Polypen gebildet. Dann wurde das bellrotbe dnreb dunkelrothes 
Glas ersetst. Wabrend nun die Zabl der Polypen im blanen Licht 
stetig zunabm, kam sie binter dem dunkelrotben Sebirm bald zum 
Stillstand. Am 1. September batten die im rotben Liebt befind- 
lieben SStUmme nur 16 kleine Polypen, wRbrend die 9 im blanen 
Liebt befindlieben Stilmme derselben Grosse und Cnltur 80 Pol^*^- 
pen batten! Am folgendeu Tage waren im rotben Liebt 18 Poly- 
pen gebildet, die im blanen Liebt befindlieben Stamme waren 
mit Polypen UbersUt. 

Am 5. September wurden die GlUser vertausebt. Die bisher 
binter dem rotben Scbiim gewescnen Tbiere erbielten blanes Licht, 
wabrend die binter dem blanen Sebirm gewesenen Tbiere binter 
einen dunkelrotben Sebirm gebracht wurden. Die Zabl der Polypen 
nabm in den jetzt im blanen (frilber im rotben) Licht befindlieben 
Tbieren rasch zu. Am 9. September war die Zabl auf 27 ange- 
wacbsen, am 10. bereits aiif 40 n. s. f. Bei den in rotbes Licht 
gebracbten (frttber in blanem) gewesenen St&mmen nabm die Zahl 
der Polypen nicbt nur nicbt zn, sondern die gebildeten Polypen 
fingen an abzusterben und am 11. waren nur wenige Polypen 
mehr Ubrig, die aber auch krank aussaben. 

Ein vierter Versuch endlich b.estUtigte wieder die Erfahrung, dass 
binter einero dnnkelblauen Schirme zablreicbe und kraftige Polypen 
gebildet werden, w^hrend im rotben Liebt sich die Neubildung 
auf die Wurzeln bescbrankte. 

Wir kommen also zn dem Schluss, dass nicbt 
alle Strablen des diffusen Tageslichts gleich- 
m'assig die Polypenbildung beeinflussen, son- 
dern dass nur die starker brecbbaren (blanen) 
Strablen die Polypenbildung begUnstigen, wab- 
rend die weniger brecbbaren (rotben) Strab- 
len wie die Dunkelheit wirken; ganz 3,hnlicb 
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wiewir es frUher in Bezag anf den Heliotropis- 
mns festgestellt haben. 

3. Es fragt sich endlicb nocb, ob das Licbt aucb die Bildang 
der Plannlalarven beeinflusst. Meine Versuche sind nach dieser 
Richtung bin nocb nicbt abgeschlossen. Ich fand, dass in einzel- 
nen FUllen trotz eines niehrwUchentliehen Aufentbaltes im Dunkein, 
wslhrend detn keine Poly pen nengebildet worden waren, die Ent- 
wicklung dieser Larven anscheinend normal weiterging, wenigstens 
waren die Larven zn reebter Zeit und normal entwiekclt. Aueb mit 
den Larven selbst konnte ich einige Versaebe anstellen. Dieselben 
sind birnformig nnd im Stande, sieb durch Cilien sebr langsam 
kriecbend fortznbewegen. Sie sind, wie icb scbon frOber festge* 
stellt hatte, energisch positiv beliotropiscb. Die blanen Strablen 
sind hierbei von grosserer Wirksamkeit als die rotben. Etwa 48 
Stunden nacb dem Freiwerden setzen sieb die Larven test and in 
den nUebsten 12 Stnnden beginnt das spitze Ende zu wacbsen 
nnd einen Polypcn zu bilden. Aus dem stumpfen Ende sprossen 
Wurzeln aos. Das ganze kriimmt sieb alsdann bei einseitiger Be- 
lencbtung dem Licbte zu. Es gait nun festznstellen, ob die Plannla- 
larven im Dunkeln im Stande seien, einen Polypen zu bilden. Das 
ist fUr Larven, die sieb im Liebte entwiekelt baben, der Fall. Solebe 
Larven bildeten, ins Dunkle gebraebt, in den nUchsten 12 — 24 
Stunden einen Polypen. Wir dtirfen aber darin keinen Wider- 
sprueh mit den andern Versuehen erblicken, in denen ja die Bil- 
dung der Polypen 3— 4Tage in Ansprncb nahm. Es wUre inter- 
essant festznstellen, ob Plannlalarven, wenn ibre ganze Entvvick- 
lung bei Licbtabscbluss erfolgt, nocb im Stande sind, im Dunkeln 
Polypen zu bilden. 

Zum Scblusse will icb endlicb nocb kurz darauf binweisen, 
dass die wacbsenden Stamme, die Polypen tragen, sebr energiscb 
positiv beliotropiscb sind. Nur die dicbt binter den Polypen befind- 
licbe Stelle des Stammes fUbrt beliotropische Krttmmungen aus. 
Wabrend diese Kriimmungen im blauen Licbt in weniger als 2 
Stunden dentlicb werden, tritt in dunkelrothem Licbt aucb in 2 
Tagen nocb keine deutlicbe Krttmmung ein. Ebenso bleiben die 
beliotropischen KrQmmnngen im allgemeinen aus, wenn man die 
Polypen al)scbneidet Auf diese and einige andere auf die Tbeorie 
des Heliotropismus bezOglicbe Tbatsacben komme ich in einem 
andern Zusammenbang zuriick. Es bilden sich aucb mehr Polypen 
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auf der Lichtseite eines einseitig beleachteten Eudendrinmstammes 
als auf der Scbattcnseite, was ja nach dem Gesagten selbstver- 
stUndlicli ist. 

b) VersucheanFandnlnsembryonen. 

Eine grosse Zabl von Versncben an den Eiern von Fundalns 
fObrten zn dem Ergebniss, dass dieselben sich im Dankeln ebenso 
yoUkommen und rascb entwickein, wie ira Licht. Nur muss man 
sich vor der Feblerquelle bUten, dass die Sauerstoffznfuhr im 
Dunkeln geringer ausfftllt als im Liebt. So waren in einem Falle 
die im Dunkeln gebaltenen Eier in einem kleinen Gef^sse, das 
noeb dazu gut verscblossen war, die im Liebt befindlieben Eier 
dagegen in einem grossen Gefdsse. In diesem Falle entwickelten 
sicb die Eier im Liebt raseber, als im Dunkeln. Control vers uche 
ergaben aufs klarste, dass niebt das Liebt, sondern der grOsscre 
Luftgebalt der im Liebt befindlieben Gefdsse diesen Unterschied 
bedingte. Nur ein Unterscbied zwiscben den im Dunkeln und im 
Liebt kultivirten Eiern war konstant : die Farbe. Wie ieb wieder- 
bolt mitgetbeilt babe, bildet sicb in der Dotterbaut eine grosse 
Zabl von sebwarzen und rOtblieben Gbromatopboren, die allmUblieb 
auf die Blutgefdsse kriecben und diese wie eine Scbeide umbUllen. 
Da die Zabl dieser Gbromatopboren immer mebr zunimmt, so gewinnt 
zuletzt das Ei, wenn es sieb im Liebt entwickelt, ein gahz dunkles 
Ausseben. Im Gegensatz dazu waren die im Dunkeln kultivirten 
Eier v3llig bell und durcbsiebtig. Die Ursacbe dieses Untersebieds 
bsltte darin begrtlndet sein kQnnen, dass sicb die Gbromatopboren im 
Dunkeln kontrabirten. Das war aber niebt der Fall. Es waren 
einige Gbromatopboren entwickelt, dieselben waren aber nicht 
kontrabirt, sondern wie die normalcn flacb auf der Oberfldcbe der 
Gerdsse ansgebreitet. Es bandelte sicb aucb niebt darum, dass die 
Pigmentk5rncben in einen Haufen zusammengeballt waren. Der 
Unterscbied war vielmebr dadurcb bervorgerufen , dass im 
Dunkeln viel weniger Pigmentzellen gebildet wurden. 
Das liess sicb in sebr bestimmter Weise feststellen. Bei den im 
Liebt entwickelten Embryonen bilden die Pigmentzellen gegen das 
Ende der Entwicklung bin eine Scheide um die Blutgefdsse, die 
stellenweise Itlckenlos ist, die an andern Stellen kleinc LOcken 
lasst. Bei den im Dunkeln entwickelten Eiern finden sicb auf den 
Blutgetdssen nur vereinzelte Gbromatopboren, die Gefdsse sind 
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grSsstentbeils pigmentfrei. In den Maschen zwischen den Gefdssen 
finden sich gegen das Ende der Entwicklung keine Chromatopboren, 
dieselben kriecben, wie in der Norm, alle aaf die BlatgefUsse. 

Ini Licbt also wird eine grOssere ZabI von pigment- 
haltigen Zellen gebildet als im Dnnkeln. 

Dagegen fand icb keinen merklichen Untersebied in der 
Pigmentbildung des Embryo selbst. Die Pigmcntzellen der Retina 
entwiekelten sieb beispielsweise im Dunkein in anscbeinend der- 
selbcD ZabI nnd mit demselben Gebalt an FarbstofT wie im Licbt. 
Nor der Dottersack lUsst den Einfluss des Licbts erkennen. 



IT. Znr Energetik der Organbildang. 

1. Unsere Versuche bestHtigen also die an HOblentbieren auf- 
fallende Tbatsacbe, dass Aenderang der Licbtzufuhr die Entwick- 
lung einzelner Organe, aber nicbt die Gesammtentwicklnng beein- 
flusst. 1st das nur eine Eigenthilmlicbkeit des Licbts, oder finden 
wir dasselbe bei anderen Einfltlssen ebenfalls? Wir bcsitzen ein 
reiches Beobacbtangsmaterial ttber die Einwirkung cbemiscber 
UmstSnde auf die Entwicklung, die die Natur selber angestellt bat, 
wir meinen den Einflass des Gescblecbtes auf die Form. Es unter- 
liegt wobi keinem Zweifel, dass Hoden und Eierstock cbemiscb 
verscbieden sind, und es ist wobl aucb nicbt zu bezweifeln, dass 
von diesen Organen aus verscbiedene Substanzen ins Blut gclangen, 
die nicbt nur die Reactionen beider Geschlechter auf dieselben 
ausseren Reizursacben verscbieden gestalten, sondern die aucb die 
Organbildnng beeinflussen. Das Resultat des Einflusses diescr 
cbemiscben Stoffe auf die Organbildung tritt nun meiner Ausicbt 
nacb in den secund^ren Sexualcbaracteren zu Tage. Es wslre 
interessant, Versucbe darttber anznstellen, wie die Entwicklung 
beeiitflusst wird, wenn man bei einem neugeborenen Tbier die 
Roden durcfa Ovarien ersetzt und vice versa. Die Beobacbtungen 
an Bermapbroditen und Gastraten macben es aber jetzt scbon sebr 
wahrscbeinlicb, dass die secundaren Sexualcbaractere von der cbe- 
miscben Natur der inneren Reproductionsorgane abhangen. AUein 
die secundaren Sexualcbaractere zeigen sicb nicbt etwa in gleicber 
Weise in alien Organen, sondern sie treten in einzelnen Organen, 
bei Insecten beispielsweise in den Antennen, Augen, der Farbung 
stark bervor, in andern Organen weniger oder gar nicbt. Die in 

B« Pflfiger, 4reiaT fAr Phytlologle. Bd. 63. 19 
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diesen F&IIen za Tage tretende Wirknng chemiseber Snbstanzen 
gleicbt also ganz der Wirknng des Licbtes. Es ist Qbrigens anch 
wenn nicht wahrscbeinlicb so docb m5glicb, dass der Etnfluss des 
Licbtes auf die Organbildung nur ein indirecter i«t, dass das Liebt 
nnmittelbar nur zur Bildnng besonderer cbemiscber KQrper flihrt, 
die ibrerseits erst die Organbildnng beeinflnssen. In. diesem Falle 
w^re die Uebereinstinimung der Sexaalstoffe nnd des Licbtes in 
ibrer Wirkung auf die Organbildung ja selbstversty^ndlicb. FOr 
den Fall von Endendrinm mttssten wir uns alsdann vorstellen, 
dass unter dem Einfluss des Licbtes Stoffe gebildet werden, die. die 
Polypenbildung fbrdern, nnd dass diese Stoffe im Dunkejn gar 
nicbt Oder nur in geringer Menge gebildet werden. Eine solcbe 
Vorstellung wttrde bekanntlicb mit der Sacbs'scben Tbeorie der 
Organbildung gut ttbereinstimmen. 

2. Mit der irrigen Vorstellung, dass ausscbliesslieb innere 
UmstUnde des Keimplasmas die Entwicklung bestimmen, scbleicbt 
sicb ein scblimmer prinzipieller Febler in die Pbysiologie der 
Organbildung ein; nlimlicb das Aufgeben oder die Vernacblassigung 
des energetischen Standpunktes. Ohne Energiezufubr von aussen 
giebt es keine Entwicklung. Diese Energiezufubr muss aucb in 
bestimmter Form und Intensit^t erfolgen. Was die Form betrifft, 
so ist Zufubr von Warmeenergie absolut notbig fUr jede Art der 
Entwicklung. Zweitens Ist Zufubr cbemiscber Energie notbig. 
Das Spermatozoon ist als Trager cbemiscber und vermutblicb aucii 
molecularer Energie anzuseben und darin bestebt seine Bedeutnng 
f(ir die Entwicklung. Cbemiscbe Energie wird ferner mit alien 
Nabrungsstoffen, vom Sauerstofi bis zu den compliziftesten Eiweiss- 
verbindungen zugefUbrt. Drittens ist fUr die Entwicklung einzelner 
Organe bei gewissen Tbieren Energiezufubr in Form von strablen- 
der Energie bestimmter Wellenlange — Licbt •— nOtbig. Ansser 
dieser Energiezufubr von aussen kommen dann nocb die inneren 
cbemiscben und molecularen Energieverb9,ltnisse des Keimes oder 
entwicklungsf&bigen Gebilden in Betracbt. 

Was die IntensitSit betrifft, so ist es ja bekannt, dass die 
Energiezufubr so geregelt sein muss, dass bestimmte Intensitllts- 
grenzen nicbt ttberscbritten werden. Die Temperatur des sicb 
entwickelnden Gebildes muss z. B. stets im Allgemeinen niedriger 
als 44® bleiben und bOber als 0<>. Ebenso besteben Grenzen fflr 
die IntensiUlt des Licbtes etc. 



Ueber den Sindass des Lichies auf die Organbildung bei Thieren. ^1 

Da aber diese BDergieverhflltnissc die wirklichen jyUrsachen" 
der OiiganbilduDg sind, oder m. a. W., da die moderne Natnr- 
wissenschaft keine andere Art der Erklttrnng von Natnrerschei- 
nnngen kennt^ als die faDCtionalistisehe ~ d. h. die Darstellung 
einer Erscheinnng als Fanction alter sie bestimmender Umst&nde — , 
80 ist es prinzipiell falsch, die fttr die Entwicklnug nOthige Ener- 
gtemifiikr von ausseii zn ttberseben oder zn vernacblftssigen. Das 
letztere gescbiebt dnrehgSiigig aaf dem Gebiet der „zoologi8cben 
PbiIo8ophie*9 die tiberhaapt seit der EinfttbrnDg der ^natttrlicheD 
Znehtvrahl^ der k e n'scben Natnrphilosopbie nur zn nabe ver* 
wandt ist 

3. Man kann endlich nocb die Frage aufwerfen, wie die Vor- 
stellnng, dass das Licbt nur besondere Stoffe bilde, die fUr die 
Bildnng resp. Entwicklung einzelner Organe fSrderlich oder nOthig 
sind, sich mit dem energetischen Standpunkt vereinigen l^jsst. 
Die Antwort lantet, dass verschiedene cbemische Verbin- 
dungen verschiedene Energiewertbe repr^sentiren. 
Wie dieser letztere Umstand fttr die Organbildung von Bedeutung 
warden kann, babe icb in einem andern Zusammenhang schon vor 
3 Jahren ausgeftthrt'). Es ist vielleicht am einfaebsten, wenn icb 
das Gesngte bier w5rtlieb wiederfaole: ^All life plenomena are 
determined by cbemical processes. This is equally the case 
whether we have to do with the contraction of a muscle, with 
the process of secretion or with the formation of an embryo or a 
single organ. One of the steps that physiological morphology has 
to take is to show in every case the connecting link between the 
chemical processes and the formation of organs. I have tried to 
show that in a few cases at least this connecting link was to be 
sought in the changes of osmotic pressure determined by the 
chemical changes which take place in the growing organ. 

But this fact alone does not explain why it is that we get 
differences in the forms of organs. In order to understand this 
we must bear in mind that the processes of growth must necessa- 
rily be different for different organs, as for example in the forma- 
tion of a root, and the formation of a stem. As growth is a 
process in which energy is used up in overcoming the resistance 



1) On some facts and principles of Physiological Morphology. Biolo- 
gical lectures delivered etc. Boston 1893. 
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to growth, differences of growth can only be determined either by 
differences in the amonnt of energy set free in the growing organ 
or by differences in resistance. Differences in the energy must be 
the outcome of differences in the chemical processes which deter- 
mine growth. Therefore we are led to the idea that differences 
in the forms of different organs must be determined by differences 
in their chemical constitution, or, if the chemical constitutions be 
similar, by differences in resistance to growth. That organs which 
differ in shape very often are chemically different is a wejl known 
fact. The formation of urea in the liver and the synthesis of 
hippuric acid by the kidneys are the consequences of chemical 
differences*. 



Zusammenfassang der Yersochsergebnisse. 

1) Die Poly pen bildung ist bei den StUmrocn von Endendriam 
racemosnm vom Lichte abhalngig. Im Dunkeln werden keine oder 
nur sehr wenige Polypen gebildet. Die Wurzelbildung dagegen 
scheint im Dunkeln ebenso lebbaft zu erfolgen, wie im Licht. 

2) Vorwiegend die blauen Strahlen des diffusen Tageslichts 
Uben diesen f()rdernden Einfluss auf die Polypenbildung ans, 
w^hrend die rothen Strahlen wie die Dunkelbeit wirken. 

3) Die Zahl der in der Dotterhaut der FuudulusembryoDen 
gebildeten Chromatophoren ist vom Licht abh^ngig. Sie ist iiu 
Dunkeln erheblicb geringer als im Lichte. 
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<From the Hull Physiological Laboratory of the University of Chicago.) 

Ueber Heteromorphose bei Planarien. 

Yon 

Dr. John tad Dnyne, 

Syracuse N. Y. 



Hierzu Tafel X und 11 Textfiguren. 



Der sicherste Weg Klarheit zn erlangen liber die Ursachen, 
welcbe die erbliche Anordnung der Organe eines Thieres be- 
stimmen, besteht darin, die ftnsseren and inneren Bedingungen 
zn ermitteln, dnrch die es gelingt das betreffende Organ an 
jeder beliebigen Stelle des Thieres hervorzamfen. Dieser Weg ist 
in der thierischen Morphologie znerst von Loeb eingescblagen 
worden ^). Er zeigte, dass es bei einer Reihe von Thieren 
mit Httlfe der Sebwerkraft, der Contactreize etc. m5glich ist, ty- 
pisebe Organe eines Tbieres dnreb beliebige andere zn ersetzen. 
Wenn es beispielsweise bei Autennnlaria gelingt dureb Aendemng 
der Orientimng des Thieres gegen den Sebwerpanki der Erde 
einen Seitenspross zn zwingen als Warzel weiter zn wacbsen, so 
wissen wir eben, dass die nerblicbe*^ Anordnnng der Organe nieht 
durch den Eeim allein bestimmt ist, sondem ancb dnrch die 
Sebwerkraft Dass derartige Thatsachen nebenbei ancb einen 
Tbeil der Hypotbesen von Weismann nnd Anderen widerlegen, 
die eine zn weitgebende Pr&formation der einzelnen Formbestand- 
tbeile des Embryos im Eeime annebmen, ist bereits vonDriescb 
und 0. H e r t w i g betont worden. 

Den Ersatz eines Organs dnrcb ein ibm morphologisch nnd 
physiologiscb nngleicbwertbiges bezeichnete Loeb als Heteromor- 



1) Untersuchuugen zur phyBiologischen Morphologie der Thiere. Wurz« 
burg 1891 und 92. 
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phose. Derartige Heteromorpbosen waren ihm gelungen bei Hy- 
droidpolypen und Tanicaten. Caflnistiscbe BeobacbtuDgen fiber 
^Missbildungen*' lassen keinen Zweifel, das die Heteromorpbosen 
eine weite Verbreitnng im Tbierreicb baben. Anf Veranlassung 
Ton Herm Loeb unternabm icb im Juli 1895 Versuche bei den 
sich dureb bohe Regenerationsf&bigkeit anszeicbenden Planarien, 
beteromorpbe Biidnngen zn erzielen. Die benutzte Form war die 
Planaria torva von Woods Holl. 

Das Versuebsverfabren war bOcbst einfacb. Es gait durcb 
Einscbneiden in das Tbier oder dnrcb Wegscbneiden von StUcken 
des Tbieres WundflUcben zn prodaziren and zazuseben, welcbc 
Organe aus der WandflUche bervorgeben. Um die MOglichkeit der 
Heteromorpbose zn erleicbtem, wnrde meist eine HUlfte des 
Tbieres in der NUbe des Eopfes oder Scbwanzes transversal 
durcbscbnitten and dann warde der Scbnitt in der Median- 
ebene des Tbieres nacb dera anderen KOrperende za weiter- 
gefbbrt (Textfigur lab and b c). In anderen F&Ilen 
sebnitten wir den Eopf oder Scbwanz weg und spalteten 
4 dann den EOrper des Tbieres in der Mittellinie bis nabe 
gegen das andere KOrperende. Ausserdem versachten wir 
eine Reibe anderer Schnittfiibraogen, die wir nicbt alle 
^^' * anfzazHblen brancben, da sie sieb bei einer Wiederbolang 
derartiger Versaebe von selbst ergeben. 

Die Operation bat anf das Befinden des Tbieres einen kaam 
merklicben Einfluss. Die ISlngsgespaltenen Tbiere, namentlich 
wenn der Eopf gespalten ist, bewegen sieb bftafig wie zwei anab- 
bUngige, nnr meebaniscb zasammenbUngende Tbiere. Beide Stflcke 
sacben sieb nacb verscbiedenen Ricbtangen fortzabewegen. Da* 
bei reissen die Tbiere, voUends von einander. Die ScbnittflUcben 
beilen bei blossen Einscbnitten vom Scbnittwinkel aas leicbt and 
rascb zasammen. Es war natflrlicb nOtbig, dieses Znsammenbeilen 
zu verbindem, and so warden denn die Scbnittrander jeden Tag 
ein oder zweimal aaseinandergezogen. Selbst mit dieser Vorsicht 
kam es oft zum Zusammenbeilen. Bei der boben Temperatar, die 
im Juli berrsebte, war die Regeneration in ein bis zwei Wocben 
so weit vorgescbritten, dass der Gharakter der Neubildung be- 
stimmt war. 

Die Mannigfaltigkeit der beobacbteten Erscbeinungen war so 
gross, dass es in dieser knrzen Mittheilung unm5glicb ist dieselbe 
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2tt erschOpfen. Wir k^nnen desbalb nnr ei^zelne mehr typische 
FiLlle heraasgreifen ond dieselben an der Hand von Abbildnngen 
illustriren. Dieselben sind alle (mit Ansnabme der schematischen 
Textfignr 1) nach der Natnr gezeichnet and alles Schematisiren ist 
venQieden. In alien Textfignren ist das nengebildete Oewebe 
punctirt, das ursprttnglicbe Thier nnpunctirt gelassen. In den 
Abbildnngen der Tafel ist das nene Gewebe durch seinen gerin* 
geren Pigmentgehalt leicbt kenntlicb. 

Das Tbier, das in Teztfigur 2 dargestellt ist, batte bei b einen 
neuen Kopf mit Augen gebildet, bei a einen nenen Scbwanz. Die 

Operation batte in dem in 
Textfigur 1 dargestellten 
Einsebnitt bestanden. Alle 
ScbnittrHnder begannen 
nenes Qewebe zu bilden, 
bis dann seitlich bei b ein 
Kopf mit Angen entstand 
nnd der Zipfel a in einen 
Scbwanz sicb aasbildete. 
Dieses Tbier, wie manebe 
andere im Folgenden zu Fig. 3. 
scbildernden, erinnert an die mebrkOpfigen . Cerianthen von Loeb. 
Das Tbier der Textfigur 3 ist aus einer Sebnittfttbrung ent- 
standen, die im Prinzip mit der in Textfigur 1 ttbereinstimmt, nur 
dass sie vom Kopf gegen den Scbwanz bin verl^uft. Ein der- 
artiges Resultat ist nicbt selten. Das Tbier Textfigur 4 ging aus 





Fig. 2. 




c 
Fig. 4. 

einer abnlichen Operation hervor. Hier blieb der neue Kopf h 

vom alten getrennt. Das Tbier wurde gezeicbnet, als beide Kopfe 

a und b sicb nacb entgegengesetzten Ricbtungen zu bewegen be-^ 

mtlhten, wS^brend das aborale Ende c neutral blieb. 

S. Pflfiger, ArohiT t Physiologie. Bd. 64. 37 
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Wie man dnrch derartige Einschnitte in der N&he desKopf- 
endes swei KOpfe hervorrufen kann, so kann man durch Spaltnng 
dea Scbwanzendes zwei Schwftnze hervorrafen, wie der in Textfignr 5 
dargestellte, ohne Weiteres yerstAndliche Fall zeigt. 

Allein man wUrde sicb irren, wenn man glanben wolltc, dass 
nnr LSngsspaltungen, oder Spaltnngen flberhaupt znr Yerdoppe- 
lung der Organe fttbren wUrden. Fig. 1 der Tafel zeigt eine 
Planarie mit zwei E5pfen. Man kOnnte nacb dem Voranfgegange- 
nen versncbt sein zn scbliessen, dass die beiden E5pfe dnrch einen 







Fig. 5. 



Fig. 6. 



Fig. 7. 



Fig. 8. 






Fig. 9. Fig. 10. Fig. 11. 

Einscbnitt in die Medianebene entstanden seien. Das aber ist nicht 
der Fall. Die wirkliche Entwicklung der beiden Kttpfe wird durch 
die Textfiguren 6—10 klar, die von einem ahnlieben Falle in 
seinen verschiedenen Regenerationsstadien entworfen sind. Das 
nnpnnetirte Stttck a b der Figur 6 war aus einer Planarie heraus- 
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geschnitten worden. Das ponctirte Ocwebe ist neagebildet In 
Fig. 7 erscheinen bereits die Andeutnngen von 2 E5pfen, einer an 
der Spitze, einer an der Seite. Der letztere rtlckt endlich durch 
einen bei der Regeneration noeh nicbt gewtirdigten Umstand, nftm- 
lich die Gewebespannang, an die Spitze. Wie sebr aber die Zahl 
der neagebildeten KOpfe die ZabI der Einsebnitte tibersehreiten 
kann, zeigt Fig. 2 der Tafel. Das dort dargestelUe Tbier hat 5*-6 
mehr oder weniger deutlicb entwickelte K5pfe. 

Es ftthrt aber andererseits anch nicbt jeder Einscbnitt znr 
VordoppeluDg der Organe. Von den Fftllen des Zasammenbeilens 
der Scbnittfl9.che abgeseben^ findet anch eine einfacbe Ansfilliung 
der Lttcken mit neuem Material statt, wie bei dem Tbier Text- 
figur 11. Bei diesem Tbier war eine LUngsspaltung in der Mittel- 
linie vom Kopf bis nabe an's Sebwanzende vollzogen and dann das 
Eopfende der reebten HSilfte abgescbnitten worden. Die Neabil- 
dung fand nnn so statt, dass die linke HUlfte das am Eopfende 
Fehlende ersetzte nnd dass sich weiter nach unten zwischen die 
ScbnittflScben fiberflttssiges Material einlegte. Im Grande allerdings 
ist das letztere (sowie das ttberzUhlige Auge) auch als Anlanf zur 
Verdoppelnng anzusehen. 

Wenn wir jetzt die Beantwortung der Frage nach der MOg- 
licbkeit von Heteromorphosen bei Flanarien unternehmen, so mtlssen 
wir uns erinnern, dass wir unter Heteromorphose nach Loeb den 
Ersatz eines Organs durch ein ihm nngleicbwertbiges za verstehen 
haben. Dahin gebQren aber auch die FSllle wo, statt des zu er- 
wartenden neuen Organs ein anderes gebildet wird, z. B. wenn 
am Sebwanzende eines Bruchstiickes ein Eopf entstebt und vice 
versa. 

Derartige F^Ile sind nun in einer allerdings kleinen Zahl 
von Versuchen^ aber hier auf das allerbestimmteste zur Beobach- 
tung gekommen und die Abbildnngen 3, 4 und 5 der Tafel zeigen 
auf das Deutlichste Heteromorphosen. 

In Fig. 3 der Tafel finden wir eine Planarie, die einen nach 
binten geriebteten Eopf neugebildet hat. Einen noch auffallende- 
ren Fall finden wir in dem in Fig. 4 gezeichneten Tbier. Das- 
selbe war urspriinglich in der Mittellinie vom Sebwanzende bis 
nabezu an's Eopfende gespalten worden. Im Winkel, wo beide 
Schnittflachen zusammentrafen, bildeten sich 2 nach binten gerich- 
tete EQpfe, so dass das hier gezeichnete dreikopfige Tbier ent- 
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stand. Endlich zeigt Fig. 5 derselben Tafel ein Thier, bei dem 
seitlich ein nacb vorn gericbteter aboraler Pol entstanden ist. 

Die Thatsacbe der M5glichkeit von Heteromorpbosen bei 
Planarien ist damit sicbergestellt. Die fUr die pbysiologiscbe Morpbo- 
logie wicbtigste Aafgabe bleibt allerdings fttr die Planarien nocb zu 
eriedigen: nUmlicb die Ermittlang der die Heteromorpbosen be- 
stimmenden Umstftnde. Dass diese Umst&nde wesentlicb im Innern 
des Tbieres wirksam sind and nicbt von anssen angreifen, kann 
nacb dem Vorstebenden als gewiss angesehen werden. 



Erklilrang der Abbildunj^en anf Tafel X. 



Fig. 1. Planarie mit2 neugebildeien Kopfen. Das neue durch Regeneration 
entstandene Gewebe ist doreh seinen relativen Pigmentmangel er- 
kennbar. 

Die rechte Halfte and die beiden Kopfe sind Neubildangen. 

Fig. 2. Planarie mit 5 — 6 Kopfen, wabrscheinlicb entstanden durch einen 
Einschnitt in der Mittellinie des urspriinglichen Thieres. 

Fig. 3. Heteroroorphose. Der nacb hinten geriobtete Kopf ist neugebildet. 
Ans der rechten Seite des Thieres war durch Transversal- und 
Langsschnitt ein Stiick exstirpirt worden. 

Fig. 4. Heteromorphose. Das Thier war durch einen Schnitt in der Mittel- 
linie Tom Schwanz bis nahe gegen den Kopf gespalten worden. Im 
Schnittwinkel bildeten sich 2 ncue nacb hinten gerichtete Kopfe. 

Fig. 5. Heteromorphose. Operation ahnlich wie in Fig. 3. Es bildete sich 
bei b ein nach vorn gericbteter Schwanz. Der vorn neugebildete 
uberzahlige Kopf hat 2 Augenpaare. 
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Segmentation of the Nucleus without Segmentation 

of the Protoplasm. 
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1. Experiments on Sea-urchin Eggs. 

II. Experiments on Fish Eggs. 

III. The Origin of Multiple Mitosis. 



With plate X, XI and 1 figure in text. 



Eingegangen am 20. November 1895. 



FoL (8) observed that occasionally a fertilized starfish egg in- 
stead of segmenting first into two cells, and then into four and so 
on, segmented at once into four or more cells. In certain eggs, 
that had been removed from the female HYa hrs. previous to fertili- 
zation, these irregularities were very striking. He figures an egg 
with seven asters arising from as many spermatozoa, three of which 
are grouped about the female pronucleus. He figures other eggs 
with small rounded elevations over the surface, representing the be- 
ginning of segmentation at once into 8 and even 16 cells. He saw 
as many as five spermatozoa enter a single egg and explained the 
simultaneous multiple cleavage as the result of overfertilization. 

0. and R. Hertwig (11) subjected sea-urchin eggs to the action 
of certain chemical substances, as nicotine, morphia, strychnia, etc., 
added in very small quantity to sea-water. The time during which 
the eggs remained in such sea-water varied from one minute to 
ca. an hour. In some of the experiments the eggs were put into 
the poisoned sea-water before, in others after fertilization. Un- 
fertilized eggs, for example, that had been exposed to the influence 
of nicotine, for 5 min. were brought into normal sea- water and 
sperm added. 
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>Bei Znsatz des Samens hob sicli sofort ttberall die Eihaut ab. 
Alsbald bildeten sich an jedem Ei mehrere Befrnchtungshttgel aus 
hjalinem Protoplasma, znerst breit, spM.ter sich verBchm&lernd nnd 
in eine feine Spitze anslanfend. Nach 10 Minnten waren zahlreiche 
deatlich an8geprM.gte Spermastrahlnngen in jedem Ei entstanden. 
Nach 1 Vs Stnnden zeigten die Eier an ihrer Oberfl^che mehrere nn- 
regelmM.Bige Fnrchen und Ornben nnd zerfielen dnrch fortBchreitende 
Vertieftmg derselben in viele kleinere und grOBere oft noch zu- 
sammenhUngende Theilsttlcke. In den gr5Beren liegen h9.nfig mehrere 
Strahlongen, die in dem auch sonst normal anssehenden Protoplasma 
deutlich auBgepr^ sind.< 

The supernumerary asters and irregular cleavages were at- 
tributed to polyspermia. 

Their explanation of the breaking up of the cell into many 
blastomeres at once is as follows: In case of polyspermia two or 
three spermatozoa unite with the female pronucleus; the others take 
a position near the surface. While the segmentation nucleus is 
undergoing irregular mitosis forming a triaster or tetraster, or other 
still more irregular figure, the spermatozoa near tlie surface prepare 
for segmentation in various ways. 

The same results were obtained through application of chloral 
to eggs already fertilized. 

0. Hertwig (9) observed on over-mature eggs phenomena similar 
to those described by Fol. In the light of later observation Hert- 
wig seems to attach less importance to polyspermia, for he says: 
»E8 hat sich dabei gezeigt, dass der Kern viel weniger durch ther- 
mische, mechanische und chemische EingriflFe geschadigt wird als 
das Protoplasma; er beginnt stets wieder viel frtiher in Thatigkeit 
zu treten und sich zu theilen, wahrend das Protoplasma an diesen 
Vorgangen noch nicht in normaler Weise Theil nimmt. Eine Folge 
hiervon ist die Knospenfurchung.« 

By putting Ascidian eggs under pressure Chabry (3) succeeded 
in stopping to a limited degree the segmentation of the protoplasm, 
while the nucleus went on segmenting. Thus he produced multi- 
nuclear unsegmented eggs or multinuclear blastomeres. 

Loeb's (13) » Experiments on Cleavage* went far to explain 
many of the phenomena referred to above. He put sea-urchin eggs 
a few minutes after they were fertilized into sea-water to which he 
had added a definite amount of salt (NaCl.). On the addition of 
ea. 1 to 1 V2 Vo 7 t^® segmentation was only retarded , but if 2 to 
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2.4% NaCl. were added the segmentation of the eggs was not only 
retarded, but failed to take place altogether. But when such eggs 
were brought back into normal sea- water they began to segment, 
in, however, an entirely diflFerent manner from the normal eggs. I 
give Loeb's account of one of his experiments in full, as I wish to 
refer to it again further on. 

» I fertilized eggs of sea-urchins at 9 : 30 in the morning, and 
at 9 : 43 a part of these eggs were put into sea-water to which 
2 % Nacl. had been added. The rest of the eggs remained in nor- 
mal sea- water. I will call the sea- water to which 27o had been 
added the concentrated solution, and eggs which had been exposed 
to it the plasmolysed eggs. At 10 : 20 before any segmentation, 
even in the normal sea-water, liad taken place, I took a lot of 
eggs out of the concentrated solution, and brought them back into 
normal sea-water. At 10 : 33 these eggs began to segment. The 
segmentation was a normal one, as only segmentation into two cells 
took place. At the same time segmentation had taken place in 
nearly all of the normal eggs. The only difference between the 
normal eggs and the plasmolysed eggs was that the former at 1 : 33 
were nearly all segmentated, whilst of the latter only a small part 
had undergone segmentation. Ten min. later, however, every second 
one of the plasmolysed eggs was segmented mostly into two, ex- 
ceptionally into four segments. But now the situation began to change. 
By this time the normal eggs began to reach the four-cell stage and 
now many of the plasmolysed eggs which hat not yet segmented 
into two cells began to segment into three or four cells at once 
without going through the two-cell stage at all. The cleavage took 
place in this way, — that at the same time, or shortly after each 
other, spherical projections appeared on the surface of the egg which 
at first were coherent, but which soon, at the same time or in quick 
succession, were separated. This kind of segmentation seems to be 
identical with that kind which 0. and R. Hertwig observed under 
other circumstances and have described as »Knospenfurchung«. The 
further segmentation was the same in the plasmolysed and in the 
normal eggs. 

At 11 o'clock I brought a second lot of eggs back from the 
concentrated solution into normal sea-water. These eggs did not 
show the slightest trace of segmentation. At 11 : 22 the eggs began 
to segment, but in hardly any case did the eggs divide into two, 
but nearly all of them segmented into more cleavage spheres at 
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ouce. The number and size of the cleavage spheres was not quite 
regular. There were mostly about four spheres in one egg, some- 
times, however, five to eight. The size of the single cleavage spheres 
of the same varied, the smallest spheres being about the size of a 
cleavage sphere of the eight-cell stage, the largest that of the two- 
cell stage. At 11:41 the first segmentation was finished, and from 
now the segmentation was perfectly regular. At 11: 40 the normal 
eggs were in the eight-cell stage. 

At 2 : 40 I brought another lot of eggs from the concentrated 
solution back into normal sea-water. Not one egg showed seg- 
mentation. At 2 : 50 the segmentation began. Just as in the 
1 1 o'clock lot, hardly one egg segmented into two cleavage spheres. 
But whilst most of the eggs of the 1 1 o'clock lot segmented into 
four to eight cells, most of the eggs segmented now into from eight 
to sixteen cleavage spheres at once. The number and size of the 
cleavage spheres varied again in the different eggs, but the striking 
feature this time was the prevalence of cleavage spheres of the size 
of the sixteen-cell stage. The normal eggs by this time came into 
the morula stage. At 4 : 05 another lot of eggs was brought back 
from the concentrated solution into normal sea-water. Not one egg 
had segmented. Twenty min. later, however, nearly all the eggs 
were in cleavage. But this time they did not divide into sixteen, 
but into many segments at once. I think that most of the eggs 
showed about 30 cleavage spheres. Of course in this lot, just as 
in the foregoing lots of the same kind, I found cleavage spheres of 
very different sizes in the same egg. At G : 50 I repeated the same 
experiment, taking out a lot of eggs from the concentrated solution, 
and bringing them back into normal sea-water. Not one egg showed 
any trace of segmentation, but in a very short time — about 
20 min. — the eggs segmented at once into a great number of 
small cleavage spheres ; the smallest and most numerous having the 
size of a cleavage sphere of about the sixty-four-cell stage. I re- 
peated this experiment about twenty times, always with the same 
results.* 

He concluded from his experiments »tliat in the concentrated 
solution a segmentation of the nucleus might take place without 
any segmentation of the protoplasm*. He further states that he 
then observed the nuclei segmenting in the living plasmolysed eggs, 
and that such eggs fixed and stained by Dr. Conklin confirmed his 
observations. 
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That the polymerous cleavage was due to the segmentation of 
the normal segmentation-nucleus and not to the entrance of many 
spermatozoa, was proven beyond any doubt by Loeb's experiments 
on that point. 

At about the same time Deiesch (5, IV) was carrying on his 
experimental studies on sea-urchin eggs. He increased the temperature 
and observed some irregularities in the manner in which a small 
number of these eggs segmented. In one instance he writes as 
follows: »Auf normale Theilung folgte ein nicht zerrissenes, viel- 
mehr enggeschlossenes Zweitheilungsstadium , die Zellgrenze ver- 
sehwand, zugleich mit der Viertheilung trat sie wieder auf, die 
Viererzellen verschwanden nunmehr, wir haben seheinbar zwei Zellen 
mit je zwei Kernen, in/ jeder der Scheinzellen theilen sich die 
Kerne, darauf simultaner Zerfall in vier und drei Zellen (also noch 
eine zweikernige Scheinzelle) ; nun folgt wieder Verschmelzung zu 
vier Scheinzellen, deren zwei vier Kerne enthalten, wahrend die 
beiden anderen sechs resp. zwei besitzen ; die Kernzahl reprasentirt 
zugleich den Werth in Sechzehnteln. Nun zerfallt AUes in gleich 
groBe Zellen bis auf die ^le- Scheinzellen; diese folgt bald nach 
und es resultirt somit ein Stadium von 16 gleichen Zellen.* 

The results of Driesch, however, are by no means identical 
with those obtained by Loeb, as in the case of the latter the nucleust 
went on segmenting without any segmentation of the protoplasm 
while in Driesch's experiment a segmentation of the protoplasm 
followed invariably the segmentation of the nucleus. The only 
irregularity consisted in the disappearance of certain cell-outlines 
and consequently a fusion of two cells into one. 

Driesch (5, VIII) later on observed that sea-urchin eggs gradu- 
ally brought into a mixture of 30 parts normal sea-water and 20 parts 
distilled water did not segment while in this diluted solution. »In 
30/20 tritt nur noch Kerntheilung und h5chstens ein vergeblicher An- 
lauf zur Zelltheilung oder auch ein ganz unregelmaBiger Zellzerfall 
mit folgender Wiedervereinigung der ZelUeiber auf « 

Morgan repeated the experiments of Loeb in order to see 
whether really segmentation of the nucleus without segmentation of 
the protoplasm be possible, but found that eggs put into sea-water 
to which 2% NaCl. had been added came to rest >both, for the 
protoplasm and the nucleus*. And not until the eggs were brought 
back into normal sea -water did a > rapid and irregular division 
(fragmentation) of the nucleus* take place, the nuclear pieces mi- 
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grating to the periphery of the egg, later to become centres in the 
protoplasm to form blastomeres. 

Morgan, however, had made in all bat four experiments, and 
all of these without any variation of the conditions. Then, too, 
the eggs in his experiments remained in the concentrated sea-water 
but two hours. Now even under the most favorable conditions the 
number of nuclei arising in that time is not large, and further the 
nuclear segmentation can easily be delayed for so long a time before 
it begins. As negative results in these experiments are easily ob- 
tained they can not go very far in discrediting the positive results 
already obtained. 

As, however, the truth of one of the chief results of Loeb's 
experiments, namely, the segmentation of the nucleus without seg- 
mentation of the protoplasm was doubted by Morgan, I took up the 
subject at Loeb's suggestion with two aims in view: 1. To ascertain 
whether the nucleus goes on segmenting in the sea-water of a certain 
degree of concentration, without segmentation of the protoplasm, 
and 2. If it does, what the method of its segmentation is. 

I used for these experiments sea-urchin eggs and fish eggs. 



I. Experiments on the eggs of )he sea-urchin (Arbacia). 

I made a large number of experiments with various salts to 
ascertain which one was least injurious to the further development 
of the eggs, and found after many trials magnesium chloride 
to be the most satisfactory. Having found that out I worked ex- 
clusively with this salt. 

If less than 2% MgClj is added to the sea- water the only 
effect on the eggs is a slight retardation in the rapidity of the 
segmentation. The amount necessary to prevent segmentation of 
the protoplasm was always somewhere between 2<*/o and 3'yo. In my 
experiments therefore I always used three degrees of concentration, 
1. 2 to 2V4V0, 2. 2^/30/0 and 3. 3%- If the eggs segmented while 
in the first solution, but not in the second, then I used the eggs 
of the scond lot for observation and study ; but if the egss of the 
second lot likewise segmented, then I used the eggs of the 
third lot for study. It is necessary to keep as near as 
possible to the segmentation margin. If, for example, the eggs in 
a 21/4% solution failed to segment, the eggs in a 3% solution 
would be sure to give entirely negative results. 
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In order to find out wbetber segmentation of the nucleus takes 
place in that solution, that is just sufficient to prevent segmentation 
of the protoplasm, it was necessary to take out lots of eggs from 
this solution at different times, kill and fix them, and prepare them 
as permanent microscopical mounts, some whole, others made into 
sections. 

Various reagents and stains were used. Corrosive-sublimate, 
Flemming's Solution, picro*acetic and sublimate-acetic make a partial 
list of the fixatives used; and Delafield's haematoxylin , iron- 
haematoxylin, Ehrlich-Biondi' s mixture, borax carmine, Schneider's 
aceto-carmine, and eosin that of the stains. For study of the eggs 
in sections I got the best results with sublimate-acetic as the fixative 
and iron-haematoxylin and a tinge of eosin as the stain. The eggs 
of the following experiment were treated by that method. 

I fertilized sea-urchin eggs at 3 : 08. At 3 : 38 I brought them 
into sea-water to which 2^/2^0 MgCla had been added. This solution 
may be called the concentrated solution. At 4 : 55 the first lot of 
eggs was taken out of the concentrated solution and put into the 
sublimate-acetic. The second lot was then taken out forty minutes 
later and treated in the same way; and likewise a third lot at 
6 : 05. 

The first lot of eggs that had been in the concentrated solution 
1 hr. and 17 min. gave the following results; 

The eggs were unsegmented — only now and then one could 
find an egg in two cells, but that was a great exception. The 
nuclei in some of those eggs that had not segmented had apparently 
come to rest at the time they were brought into the concentrated 
sea-water, for they had not completed the first segmentation. Such 
eggs contained one nuclear spindle. The nuclei of a second portion 
had divided once, but had not begun a second division. Such eggs 
contained two resting nuclei. The nuclei of a third portion of eggs 
had not only completed the first segmentation, but had begun again 
to divide. Such eggs contained two nuclear spindles, as illustrated 
by Fig. 1 PI. X; while still other eggs had finished the second 
nuclear division and were again in the resting stage, containing 
4 nuclei. 

So we see that in 1 hr. and 17 min. a great number of eggs 
had undergone segmentation of the nucleus without any segmenta- 
tion of the protoplasm, — and more than that, a certain part of 
these eggs were undergoing the second segmentation of the nucleus. 
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In all cases where the nucleus was in process of division, 
the division was mitotic. By this time the control eggs were 
in the 8-cell stage. 

The second lot of eggs which remained in the concentrated 
solution 40 min. longer than the first differed materially from it. 
The naelei were mostly in the resting stage instead of the mitotic. 
Even those eggs that 40 min. before had but one nuclear spindle 
and had been referred to as those whose nucleus has apparently 
come to rest in that phase now showed two resting nuclei — while 
those eggs that in the previous lot had two spindles, had now four 
resting nuclei. Eggs in which segmentation of the protoplasm had 
taken place and which were in the two-cell stage were not quite 
80 rare as in the previous lot. But such eggs as were in the two- 
cell stage showed more than two nuclei. So even in those cells a 
segmentation of the nucleus without segmentation of the protoplasm 
took place. Fig. 2 PI. X is a section of an egg segmented into 
two cells, each cell containing two nuclear spindles. One spindle 
is, however, in a different plane from that of the other three; so 
that only the chromosomes are seen in this section. 

Fig. 3 PI. X represents section of an uusegmented egg of this 
lot that contains five nuclei. 

The manner of mitosis of the first lot of eggs and with rare 
exception also of the second lot was regular — two nuclei resulting 
from a single amphiaster. Instead of this simple mitosis, however, 
a rare case of multiple mitosis was met with, — as the triaster or 
tetraster (Fig. 1 of the text). Such a mitosis, when the process was 
completed, would give three or four nuclei instead of two. If the 
first nuclear division took place by means of an amphiaster; and 
the second, by means of an amphiaster for one nucleus and a triaster 
for the second the result would be five nuclei (see Fig. 4 PI. X to 
be described later on, as an illustration of simple and multiple 
mitosis in the same egg at the same time]. 

The third lot of eggs remained in the concentrated sea- 
water thirty minutes longer than the second lot, 2 hrs. and 27 min. 
in all. 

Nearly all of the nuclei in this lot were again in process of 
karyokinetic division. The eggs of the previous lot had, as we 
have seen, two, others three, four or more resting nuclei; conse- 
quently we find in this lot eggs with two, three, four or more 
nuclear spindles. But now instead of the regular typical amphiaster 
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tbat we had observed in tlie first two lots we find multiple mitosis 
— triaHters, tetrasterg etc. Fig. 4 PI. X well illastratea the method 
of nuclear division at this time in the concentrated solntion. Here 
one ol)Ben'es four spindles in one plane — an amphiaster and 
a triaster; in the same section but in another plane, two partial 
spindles; and groups of chromosomes representing spindles that were 
cnt at almost right angles. This one section of the ovum 
therefore contained not less than seven spindles, whicli 
a little later would have given rise to not less than eleven nuclei. 




This of conrse means that the whole e^ contained rather more 
nuclei. At that time the normal eggs v/etQ in the 16- and 32-cell 
stage. This one experiment proves conclusively 1'' that if the 
coueentration of the sea- water is raised to a certain degree seg- 
mentation of the nucleus proceeds steadily without segmentation of 
the protoplasm, 2"^ that the rapidity of segmentation of the nucleus 
is not so great as in the normal eggs, and 3'^ that the segmentation 
is exclusively karyokinetic. 

In this experiment the last lot of eggs had remained 2 hrs. and 
27 min. in the concentrated solution. In other experiments in which 
the eggs were left longer in this solution I found that the number 
of nuclei went on increasing, although more and more slowly. In 
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one case, for instance, where the eggs had remained for foar 
hours in the concentrated solution I found eggs with about 12 to 
18 nuclei. Others, however, showed a scattering of the chromosomes 
in small groups through multiple karyokinesis, making it difficult 
to estimate the exact number of nuclei. One can only say under 
such conditions it must be very great. 

I repeated these experiments again and again during the 
summers of 1894 and 1895, with the same results. Of course I 
hardly need to emphasize again, if one does not strike the right 
concentration that may vary a little for each lot of eggs, positive 
results can not be expected. 

If eggs, that have been in the concentrated solution for some 
time, are brought back into normal sea-water, they break up into 
several cells at the same time ; and the number of cells into which 
they break up is the greater the longer they have remained in the 
concentrated solution. That fact led to the assumption that in the 
concentrated solution the number of nuclei steadily increases and 
that the eggs break up into as many cells as there are nuclei pre- 
formed. But it remained to be decided whether indeed the number 
of cells into which the eggs segment at once is exactly identical 
with the number of nuclei that are preformed. In order to decide 
this question I compared the number of nuclei that were preformed 
at a certain time with the number of cells into which the eggs of 
the same lot broke up at that time when brought back into the 
normal sea-water. I will describe the results I obtained on the 
eggs the histology of which I gave before. 

Each time a lot of eggs was taken out and preserved for 
histological examination, a second lot was put into normal sea-water 
and its way of segmentation noticed. 

The first lot for histological study, as I have mentioned, was 
taken from the concentrated solution at 4 : 45. At the same time 
a second lot was put into normal sea-water. In about ten minutes 
they began to segment, most of them into two cells, others into 
three and four at once. The two cells were usually of the same 
size; occasionally the smaller egg represented about Va or V4 of 
the whole egg. When the segmentation was into three cells, it was 
in some instances an equal one, in others the two smaller cells were 
about equal in size to a blastomere in the four-cell stage. In this 
case the number of cleavage cells corresponds to the number of 
nuclei that were preformed, for I had found that the eggs that were 
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prepared for histological study at the time these eggs were brought 
iuto normal sea-water, contained either a single nuclear spindle, or 
two resting nuclei, or two nuclear spindles. The segmentation of 
such eggs would give the results just mentioned. 

The second lot was brought into the normal sea-water at 5 : 35. 
I had examined the eggs before I took them out of the concentrated 
solution and found the following conditions: Leaving aside some 
eggs marked by a small number of slight spherical elevations that 
were, however, no longer visible in the mounted eggs, a very few 
eggs had segmented once, while the others showed no traces of 
irregularity. In about ten minutes after the eggs had been brought 
into normal sea-water some of them had completed segmentation 
into 2, 3 and 5 cells. Many of the eggs segmented into 8 cells, 
but a longer time, about 20 min. was required. In most instances 
the greater the number of cells into which the egg broke up, the 
later the breaking up took place. The smallest cells were equal 
in size to about Yu to Yie of an unsegmented egg. The account 
of the histological examination of the second lot again agrees with 
this. We had found in the eggs of this lot from two to five nuclei. 
Eggs in that condition brought into normal sea-water would naturally 
give rise to as many blastomeres. If, however, it required some 
time for the protoplasm to regain its suspended power of segmentation, 
the nuclei would begin again to divide. This explains why some 
eggs of this lot divide into eight cells and why it required more 
time for them to do so. The control eggs were at this time in 
the 16-cell stage. 

At 6:15 the remaining eggs were put into normal sea- water. 
At that time they had about 8 to 12 nuclei. They were set aside 
to see how far they would develop. Next morning the majority 
of the eggs had developed into normal, vigorous larvae. They went 
on developing, but were not observed later than two days. Un- 
fortunately no notes were taken about the exact number of cleavage 
cells into which these eggs broke up at once. But in this case as 
in many similar ones the number of cleavage cells was considerable. 

As far as my experiments go the phenomena observed when 
the eggs were brought back into normal sea-water agree with 
Loeb's description which is copied in full on pag. 108. 

I have, however, noticed that eggs kept 4 to 5 hoprs in the 
concentrated sea-water segment at once into the morula stage. But 
such eggs examined at the time of transfer into the normal sea- water 
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usaally contain less than 20 prefonned nuclei. The apparent dia- 
crepancy between the number of prefonned nuclei and that of the 
cells arising from the segmentation of such cells is explained by 
the process of multiple karyokinesis; — for we found 
that a large number of blastomeres may arise by multiple karyo- 
kinesis from an unsegmented egg containing a relatively small 
number of nuclei. 

It had been observed by Fol, Hertwig and others that normal 
eggs occasionally segment at once into more than two cells — and 
the cause was attributed to polyspermia. Does polyspermia play 
any role in our experiments? 

LoEB (13) and Morgan (16) both proved that spermatozoa in 
concentrated sea-water soon lost their power to enter the eggs. 

But as I used magnesium chloride instead of sodium chloride 
(used by Loeb and Morgan) new tests on the possibility of poly- 
spermia became necessary. 

I put sperm at 8 : 20 into the MgClj solution — 272 g to the 
100 ccm sea-water. At 8 : 30 some of this sperm was mixed with 
normal unfertilized eggs. Within three min. the eggs were fertilized. 
At 8 : 36 I treated a second lot of eggs similarly. Fertilization 
took place as before within three min. At 8 : 42 eggs and sperm 
were again mixed. In two minutes the egg membranes began to 
become visible; showing normal fertilization and within another 
minute all the eggs were fertilized. At 8 : 52 another test was made, 
but this time the egg membrane did not appear, showing that 
fertilization did not take place. At 9 : 10 about one egg in every 
one hundred was fertilized — but as bacteriological precautions 
were not taken, that much could be expected. This experiment 
proved that spermatozoa lose their power to fertilize by a stay of 
between twenty-two and thirty minutes in the MgCl2 solution of the 
same strength as that used in these experiments. I made other ex- 
periments on the sperm for the same purpose and failed to find a 
single instance where sperm kept in the concentrated solution as 
long as the eggs that were used in the experiments still retained 
the power to fertilize the eggs. 

As we have seen in our experiments, the longer the 
fertilized eggs remain in the concentrated sea-water the 
greater the amount of multiple karyokinesis. But as sper- 
matozoa in the MgCl2 solution lose their power to fertilize 
eggs in about 25 min. it is evident polyspermia has nothing 
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to do with phenomena that arise three and four hours after 
the spermatozoa are dead. 

There is a slight degree of variability in different lots of eggs 
as to their behavior in concentrated sea-water. One lot of eggs is 
less or more readily influenced by the same degree of concentration 
than another lot under the same conditions. 

There is also a slight variation in eggs of the same experiment. 
Usually in an experiment I used eggs of at least two or three fe- 
males. Even in a lot of eggs in normal sea-water some begin to 
segment a little sooner or a little later than the great majority. So 
in a lot of plasmolysed eggs while the majority behave in the same 
manner, a small number will behave differently. If for example 
the degree of concentration is such as to prevent protoplasmic 
segmentation and yet allow nuclear division, there will probably 
be a few eggs that will segment a time or two in the concentrated 
solution. There will probably be a small number at the other ex- 
treme where both protoplasm and nucleus are prevented from 
segmenting. 



II. Experiments on Fish Eggs. 

All previous experiments on segmentation of the nucleus without 
segmentation of protoplasm had been made on the eggs of inverte- 
brates, mostly of the sea-urchin. I wanted to find out if similar 
results could not be obtained with the eggs of vertebrates. I ex- 
perimented on teleostean eggs — more particularly on the eggs of 
Ctenolabrus and Fundulus. 

The eggs of Ctenolabrus are small and transparent and well 
suited for microscopic study. 

Having found magnesium chloride to be the most satisfactory 
salt for making the desired degree of concentration in my previous 
experiments, I used it also in these without making any comparative 
tests with other salts. 

After several trial experiments beginning with an addition of 
V2V0 MgCl2 to normal sea- water I found that the development of 
these eggs was but little retarded in sea-water of much higher 
concentration. 

The eggs segmented when even 7 or 8 % was added, although 
rather more slowly and the blastomeres were often more nearly 
spherical, being less crowded in the blastodise than in normal eggs. 
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• It required the addition of at least lO^/o to stop all traces of 
segmentation of the germinal disc. Loeb (14) had previously ob- 
served similar power in resisting the effects of high concentrations 
in the eggs of Fundulns. 

When the eggs remained for some time in sea-water of such 
high concentration all power of development was destroyed. For 
^when such eggs were brought back into normal sea- water, the 
breaking up of the blastodisc was not a segmentation into real cells, 
bat rather into miscellaneous fragments of the protoplasm. No 
histological study was made of these eggs. 

Effect of increased temperature on Ctenolabrus eggs, 

1. The eggs under experimentation normally develop at Woods 
Hole, where the experiments were made, in water whose temperature 
is about 22° C. 

An increase of temperature of only a few degrees rather 
hastened the development. When sea-water containing the fertilized 
eggs was raised to a temperature of ca. 27° C, development was 
no longer entirely normal, being somewhat retarded, and when 
segmentation appeared the blastomeres were often less definitely 
oatlined and less definitely placed in relation to each other. Seg- 
mentation was not completely prevented until the water was raised 
to at least 30° C. 

Having found the temperature that prevented segmentation of 
the protoplasm of the egg, I desired to find out three things: 

1. Whether the nucleus could segment at such a temperature. 

2. If it did, whether the division was direct or indirect. 

3. How such eggs would behave when transferred into sea- 
water of normal temperature. 

I fertilized eggs at 2 : 30. At 3 : 05 a lot was put into sea- 
water at temperature of ca. 31° C, where they remained till 5 : 40. 
One portion was now killed with osmic acid, further treated with 
a mixture of I % chromic acid and Y4 % platinum chloride in equal 
parts (Whitman's modification of Merkel's Solution). 

After 24 hours the blastodiscs were removed from the eggs and 
prepared for study. Those mounted whole were stained with methyl 
green dissolved in clove-oil; of those made into sections some were 
stained in toto with Delafield's haematoxylin, others in sections 
with methyl green. 

Fig. 5, 6, 7 and 8 will readily show some of the phases of 
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nuclear change daring a time when the temperature kept the proto- 
plasm of the egg at rest. 

The nuclear material had greatly increased in quantity. It 
was distributed through the substance of the disc in masses irregular 
in outline and unequal in amount (Fig. 5 PL XI). 

To make sure that the discs showed no traces of segmentation 
a number of them were made into sections. Fig. 6 PL XI was 
made from a section cut parallel to the surface of the blastodisc. 
There was no indication anywhere of segmentation into blastomeres. 
Portions of six nuclear masses are to be seen. The disc being 
slightly convex those in its center are to be found in another 
section. 

Fig. 7 is a section of a disc similarly treated, the direction 
of the plane of section being vertical to the surface of the disc. 
It will be noticed that six nuclear masses happened to lie in one 
straight line. 

This gives us complete proof that the increased temperature 
did not have an effect on the nucleus similar to that on the proto- 
plasm. The nuclear material continued to increase in quan- 
tity and every blastodisc examined, although unsegmented, 
contained many nucleL 

2. Is. the method of division mitotic or amitotic? 

Fig. 5, 6 and 7 PL XI show nuclei in appearance anything 
but normal. The nuclear substance is homogeneous; the Amount of 
material in one nuclear mass seems to bear no relation to that in 
another; whether the nuclear mass is about to break up into a 
number of nuclei, or several smaller masses to fuse together seems 
to be a question. These smaller lumps, also very irregular, are 
covered with small rounded protuberances, and seem to conform to 
the description of those nuclei often referred to as polymorphous. 
They are certainly polymorphous. 

A large number of blastodiscs were examined with the same 
results, namely, nuclei evidently in the resting stage. Fortunately 
a blastodisc was found whose nuclei were in process of division. 
Fig. 8 PL XI is a partial reconstruction of the blastodisc, being 
made up from three sections. The whole number of nuclei was 
about twenty. All were in process of mitotic division, some 
as simple amphiasters ; others ^ as tetrasters, or still more complex 
forms. 

After this experiment was made the eggs of Ctenolabrus were 
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no longer to be had, and further opportunity of studying these 
phenomena was not permitted, else other phases of nuclear division 
might have been found which would possibly have explained the 
irregularities of such figures as No. 5 and 8. 

3. Manner of segmentation of the eggs when brought out of 
the sea-water at temperature of thirty-one degrees into sea-water 
of normal temperature. 

a) A lot of eggs fertilized at 2 : 30 were put into sea-water at 
31° C. at 3 : 20. They were then undergoing the first segmentation. 
Not only further division was prevented, but even these two cells 
soon lost their outlines, and the disc had the same appearance as 
before, excepting that under the influence of the increased temperature 
instead of standing up rounded off definitely from the yolk it spread 
and flattened out, the margin losing its definite outline. 

At 4 : 40, after an hour and twenty min. they were brought 
back into sea-water of normal temperature and observed. In about 
ten minutes the blastodiscs began to divide up into from twelve to 
about twenty cells. Ten minutes later the eggs were killed with 
osmic acid. The already visible nuclei were made plainer by 
staining with methyl green dissolved in clove-oil. 

Fig. 9 was made from a blastodisc of this lot. It shows about 
18 cells already completed, others forming, while eleven nuclei lie 
in the unsegmented part of the blastodisc. If the egg had remained 
a few minutes longer in normal sea-water, there would have been 
a blastomere for every nucleus, and no unsegmented protoplasm, 
as was the case with those eggs that were already allowed to 
develop. 

b) Another lot of the eggs fertilized at 2 : 30 was put into 
sea-water at ca. 31° C. at 3 : 05, before the first cleavage plane 
had begun to form. Excepting a general flattening out of the pro- 
minent blastodisc, no visible change took place during the time they 
were kept at this temperature. 

The nuclei of this lot of eggs have already been described 
(Fig. 5, 6, 7, 8). They were fixed with osmic acid at 5 : 40. Another 
portion was transferred at 5 : 50 into sea-water at normal temperature 
and allowed to develop. In about 7 min. furrows dividing up the 
blastodisc into cleavage cells began to appear and within 15 min. 
their outlines became very distinct. * The number of cells was very 
large, probably from about twenty-five to forty. 

If one notes the number of nuclei in Fig. 5 and the manner 
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of nuclear diyision, as shown in Fig. 8, it will be egjsy to see how 
such a large number of cells could form within such a short time. 
For each nucleus gives origin to two, three, four or more nuclei. 

Effect of increase of Temperature on Fundulus Eggs. 

Experiments with concentrated sea-water and lack of 
oxygen having been made by Loeb on the eggs of Fundulus, and 
the same having shown peculiar resistance, I thought it worth the 
while to subject them to the influence of increased temperature 
as the behavior of the eggs towards highly concentrated sea-water 
might have been due either to the membrane of the egg preventing 
proper diffusion, or else to some peculiar structure of the proto- 
plasm of the egg. My experiments point to the latter conclusion; 
— for it required a temperature of not less than 38° Centigrade 
to prevent the fertilized eggs of Fundulus from segmenting. It 
must be remembered that these eggs develop in water of ea. 22^ 
Segmentation did not become abnormal till a temperature of about 
35 degrees was reached. Between 35° and 38° the individual eggs 
varied in the time of segmentation ; also the cell outlines were often 
very indefinite, especially at the margin of the blastodisc. 

When kept at a temperature of 38 to 40 the blastodisc remained 
unsegmented, flattening down as described for Ctenolabrus eggs, or 
else in some instances becoming irregular by small rounded droplets 
of hyaline protoplasm. 

When such eggs were transferred to normal sea-water many 
of them failed to develop at all; others segmented a few times, at 
first into two cells, then into four, and so on, in a normal way; 
while others segmented within a few minutes into several cells at 
once, indicating in these cases as many preformed nuclei. No 
histological examination was made of these eggs. 

III. The Origin of Multiple Karyokinesis. 

The literature that I have referred to has pertained to seg- 
mentation of the nucleus without segmentation of the protoplasm as 
produced at the will of the experimenter. 

For multiple Karyokinesis and multinuclear cells arising there- 
by Krompecher's (12) paper on »Mehrfache indirekte Kerntheilung* 
makes an excellent addition to the literature on that subject. He 
obtained from a periosteal tumor (osteosarcoma) of a child material 
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rich in cells whose nuclei were in process of indirect division; 
either in the form of the typical amphiaster, which gave origin to 
two nuclei on completing the process — simple mitosis, or in 
such form as to give rise to three or more nuclei when division 
was completed: multiple mitosis. 

Krompechbr observed that multiple karyokinesis was found in 
cells well supplied with uutritive material and came to the con- 
clusion that the cause of this method of nuclear division was a 
question of nutrition. But I do not see my way entirely clear for 
such a conclusion. In the first place, if it were merely a matter of 
nutrition, division of the protoplasm ought to follow, giving rise to 
as many cells as there were preformed nuclei. Krompechbr says, 
however, >Eigenthtimlicher Weise bleibt die Zelltheilung bei einem 
groBen Theile der Mehrtheilung aus. So fanden Martin und 
ScHOTTLANDER bci mchr als Drei- und Viertheilung nie eine Zell- 
theilung. Meinerseits fand ich sie bei Tetraeder- und Oktaeder- 
Theilung, doch bei noch zahlreicherer Theilung entbehrte ich auch 
aller auf Zelltheilungen hinweisender Andeutungen. Obzwar die 
Ursache des Ausbleibens der Zelltheilung unbekannt ist, kOnnen 
wir dennoch sagen: dass die Zelltheilung desto ofter ausbleibt, je 
zahlreicher die Kerntheilung ist; bei sehr zahlreicher Theilung 
scheint sie ganz auszubleiben.« 

In the second place, in my own experiments the question 
of nutrition certainly has nothing to do with the origin of multiple 
mitosis. 

I have given the histology of three lots of eggs on pag. 112. 
The first lot had remained in concentrated sea-water one hour and 
17 min.; the second lot one hour and 57 min., and the third lot 
two hours and 27 min. The eggs of the first lot contained no 
nuclei in process of multiple cleavage, those of the second lot were 
similar to the first with exceptional cases of multiple mitosis, 
while numerous instances of this form of division were 
found in the third lot. The segmentation of the protoplasm had 
been prevented until the control eggs had reached the 16- and 
32-cell stages. The nuclei of these eggs had made four or five 
successive divisions. 

The experiments on the eggs of Ctenolabrus, although not so 
complete as the last, indicate a similar result. The lot of eggs from 
which Fig. 8 was made, was subjected to the influence of temperature 
nicreased sufficiently to prevent the blastodisc from segmenting for 
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2 hrs. and 35 min. The normal eggs were by this time in the 
32- and 64-6611 stages. 

Thus we see that multiple mitosis becomes common 
under conditions such that the normal segmentation of the 
protoplasm of the cells is prevented for not too small a 
time, while segmentation of the nucleus continues, and that the 
archoplasmic centre must make more than one division before 
nuclear division takes place. We can well imagine, that under 
pathological conditions the case may happen, that division of the 
protoplasm becomes temporarily impossible while division of the 
archoplasmic centres and, in a smaller extent, of the nucleus continue 
as in our experiments. 



Zusammenfassung. 

1. Bringt man Seeigeleier in Seewasser, deBsen Koncentration durch Zn- 
satz von MgCl2 oder NaCl erhoht ist, so fahrt, bei richtiger Auswahl der Kon- 
centration, der Kern fort sich zu theilen, wahrend das Protoplasma sich nicht 
theilt. Solche Eier zerfallen, wenn man sie in normales Seewasser zartick- 
bringt, anf einmal in eine der Zahl der praformirten Kerne entsprechende Zahl 
von Blastomeren. 

2. In alien Fallen, in denen derartige Kerne im Znstand der Theilang ge- 
funden warden, war dieselbe mitotisch. 

3. Ctenolabrus-Eier zeigen, wie Fundidus-Eier, eine hohe Unempfindlichkeit 
gegen ErhShung der Koncentration des Seewassers, so dass es nicht gelang 
festzustellen, ob auch bei diesen Eiem darch Wasserentziehung Kerntheilang 
ohne Zelltheilung herbeigefUhrt werden kann. 

4?. Es ist mOglich, durch passende Temperatarerh^hung bei Ctenolabrus- 
Eiem karyokinetische Kerntheilang ohne Zelltheilang herbeizafuhren. 

5. Findet Kerntheilang ohne Zelltheilang statt, so ist dieselbe Anfangs 
regelmaGlg. Daaern aber die Bedingangen, die diesen Zastand herbeiflihren, 
langere Zeit fort, so tritt multiple Karyokinese ein. Es scheint, als ob schlieB- 
lich auch die Kerntheilung hinter der Theilung der Centrosome resp. der 
Strahlensysteme zuriickbleibe. 
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Explanation of Plate X and XI. 

Figures 1} 2, 3 and 4 made from sea-urchin eggs prevented from seg- 
mentation by addition of 21/2% MgCli to sea-water. See text pag. 112 a. 113. 

Fig. 1. Egg with two nuclear spindles. After 1 hr. 17 min. in concentrated 

sea-water. 
Fig. 2. Egg that has undergone the first segmentation. Each of the two cells 

with two nuclear spindles. See pag. 113. 
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Fig. 3 . Egg with five resting nuclei. After 1 hr. 57 min. in concentrated 

sea-water. 
Fig. 4. Egg with a number of nuclear spindles. After 2 hrs. and 27 min. in 

concentrated sea-water. 

Figures 5, 6, 7, 8 and 9 made from fish eggs (Ctenolabrus) kept in water 
at ca. 31" Centigrade. Text pag. 119, 120. 

Fig. 5. Unsegmented blastodisc with large number of nuclei. Time of experiment 

2 hrs. 35 min. 
Fig. 6. Section of unsegmented blastodisc cut parallel to the surface. Time of 

experiment 2 hrs. 35 min. 
Fig. 7. Same as 6, but section at right angles to the surface. 
Fig. 8. Reconstruction of three sections of a blastodisc with nuclei beginning 

process of division. Time 2 hrs. 35 min. 
Fig. 9. A similar blastodisc twenty minutes after it was brought back into 

sea-water of normal temperature illustrating the rapid segmentation of 

the protoplasm where the nuclei were preformed. 
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Hat das Centralnervensystem einen Einfluss auf die 
Vorgange der Larvenmetamorphose? 

Von 

Jacques Loeb* 

(From the Hull Physiological Laboratory of the University of Chicago.) 



Eingegangen am 19. Oktober I896« 



GusTAV ToRNiER hat soeben eine Hypothese verSffentlicht, 
welche Aufklarung geben soil liber die M5glichkeit, wie die von 
Eltern. erworbenen Eigenschaften auf die Nachkommen vererbt 
Werden. Diese Hypothese lautet folgendermaBen : >Bei hOher organi- 
sirten Individuen wird jede Anpassung eines Arbeit leistenden End- 
organs begleitet von einer entsprechenden und gleichwerthigen An- 
passung im Centralnervensystem ; das Centralnervensystem tibertragt 
seinerseits die erworbene Eigenschaft auf das mit ihm eine funktio- 
nelle und nutritive Einheit bildende Geschlechtsorgan, speciell auf 
die Geschlechtszellen, indem es sie zu gleichwerthiger Umbildung 
zwingt. Werden die Geschlechtszellen zu Fortpflanzungszellen, dann 
wird auf diesem Wege die von den Eltern erworbene Eigenschaft 
auf die Nachkommen vererbt ^).« Die Arbeit von Toenieb ist sehr 
klar und durchsichtig; und wenn ich auch seiner Hypothese nicht 
zustimmen kann, so halte ich es doch fiir wichtig, dass Tobnieb 
durch die pracise Darlegung derselben die Aufmerksamkeit der For- 
scher auf die Frage nach der Bedeutung des Centralnervensystems 

ftir die Entwickelungsvorgange gelenkt hat. 

•• 

Wenn die Ansicht Tornieb's richtig ist, dann muss jede An- 
derung im Centralnervensystem von einer gleichartigen Anderung 
der Endorgane begleitet sein. Ich hatte nun schon vor dem Erscheinen 



*) IJber Hyperdaktylie etc. Archiv flir EntwickelangBmechauik. Bd. III. 
pag. 180 u. ff. 
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der Arbeit von Torniee eine fieihe von Durchschneidungen des 
Kttckenmarks bei Amblystomalarven ausgeftihrt mit der Absicht, 
festzustellen, ob bei der Umwandlung der Larve in das geschlechts- 
reife Thier Individuen mit durchsclinittenem Rttokenmark sich wie 
ein Thier oder wie zwei getrennte Thiere verbalten wllrden; oder 
mit anderen Worten, ob in einem Thier mit durchBchnittenem Rlicken- 
mark die Metamorphose des Vorder- und Hinterthieres . gleichzeitig 
wie in einem unverletzten Thier, verlaufen wttrde. Amblystoma 
eignet sich fttr diesen Versuch sehr gut. Die Larve verliert bei der 
Metamorphose sowohl ein am Kopf gelegenes Organ — die drei 
m^chtigen auBeren Kiemen — als auch ein am Schwanz gelegenes, 
den sog. Kamm. Beide verschwinden beim normalen Thier gleich- 
zeitig in wenigen Tagen. AuBerdem tritt eine Anderung in der 
Farbung und Zeichnung der Haut ein. A priori lieB sich nicht sagen, 
wie eine Dnrchschneidung des Rtlckenmarks die Entwickelungsvor- 
gange heeinflussen wtirde: Es ist ja bekannt, dass unmittelbar nach 
der Dnrchschneidung bei Hunden im AUgemeinen schwere Ver- 
anderungen im Zustand der Haut am hinteren Theile des Korpers 
eintreten, die zu Eiterungen und Verschwarungen flihren konnen, 
die aber spater wieder vergehen (Goltz). 

Thatsachlich nun hat die Dnrchschneidung des Ettcken- 
marks (dicht hinter dem Halsmarkj in keinem einzigen 
Falle auch nur den geringsten Einfluss auf die Entwicke- 
lungsvorgange ausgettbt. Die Metamorphose fand so statt, als 
ob das Thier unverletzt gewesen ware. Das war um so bemerkens- 
werther, als in einigen Fallen die Metamorphose unmittelbar nach 
der EUckenmarksdurchschneidung eintrat, als die Wunde noch oflfen 
war. Ich glaubte auf Grund dieser Versuche zuerst, dass die 
EUckenmarksdurchschneidung die Metamorphose der Larve beschleu- 
nigen oder direkt hervorrufen kOnne. Ich fand aber, dass das nicht 
der Fall war ; ein Thier war beispielsweise noch sechs Wochen nach 
derjcbschneidungi noch Dunn Larvenstadium, wahrend die unver- 
sehrten KontroUthiere bereits alle verwandelt waren. 

Da die Versuche ausnahmslos zeigten, dass die Dnrchschneidung 
des EUckenmarks keinen Einfluss auf die Verwandlungsvorgange 
hat, so mtissen wir genauer angeben, welche Garantien wir hatten, 
dass die Dnrchschneidung voUstandig war. Zunachst wurde die 
Operation so ausgeftihrt, dass wir die Trennung der beiden Eticken- 
marksenden in der Wunde direkt sehen konnten. Zweitens war das 
hintere Korperende gelahmt, d. h. es wurde bei der Be\yegung des 
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Vorderendes wie eine todte Masse nachgezogen. Freilich besteht 
hier bereits eine Eigenthtimlichkeit, die in ausgepragterer Form 
FriedlanderI) und ich^) bei WUrmern beobachtet haben, dass nslm- 
lich eine Art indirekter Koordination des Vorder- nnd Hinterthiers 
trotz der Durchschneidung stattfinden kann. Drittens endlich wurde 
das Gelingen der Durchschneidung durch galvanotropische Versucha 
festgestellt. Beim normalen Thier bringt der konstante Strom asso- 
ciirte StellungsS-nderungen der vorderen und hinteren Extremitaten 
hervor, wahrend beim Thier mit durchschnittenem Rllckenmark diese 
associirten Stellungsanderungen nicht erfolgen^). 

Es lassen also diese Beobachtungen keinen Zweifel darliber, 
dass trotz der Durchschneidung des Rttckenmarks die Metamorphose 
so verlauft, als ob das Centralnervensystem intakt ware. Ware 
Tornier's Idee in aller Strenge richtig. so mUsste man erwarten, 
dass der Trennung des Centralnervensystems in zwei Stticke nicht 
nur eine Trennung der motorischen und sensorischen Funktionen 
folgen wtirde, sondern auch eine Trennung der morphogenetischen 
Funktionen. Da das aber nicht so ist, so folgt zum mindesten das 
Eine, dass die morphogenetischen Funktionen auch bei 
Thieren mit Centralnerveiasystem nicht so eng von diesem 
abhangen, als die motorischen und sensorischen Funk- 
tionen. 

Nun kSnnte man behaupten, das Centralnervensystem des Am- 
blystoma sei nicht hoch genug entwickelt um die Frage nach dem 
Einfluss des Ruckenmarkes auf die formativen Processe zu entschei- 
den. Es liegen aber Beobachtungen vor, die keinen Zweifel dartiber 
lassen, dass es sich beim Hunde ebenso verhalt. Goltz hat gefun- 
den, dass bei einer trachtigen HUndin nach Durchschneidung des 
RUckenmarks und selbst nach Ausschneidung eines Stttcks des 
Rttckenmarks die verschiedenen Milchdrtisen sich doch gleichmaBig 
entwickeln*). Auch hier haben wir es mit einer Unabhangigkeit 
morphogenetischer Vorgange vom Centralnervensystem zu thun. 

Nun wird man aber den Einwand erheben kOnnen, dass Tornier 
einen formativen Einfluss des Centralnervensystems nur auf die 6e- 



^ Uber das Kriechen der Regenwurmer. Biolog. Centralblatt. Bd. 8. 

2) Beitrage zur Gehirnphysiologie der Wiirmer. Pfluger's Archiv. Bd. 56. 

3) LoEB und Garrey, Zur Theorie des Galvanotropismtis. II. Pfluger's 
Archiv. Bd. 64. 

*) GoLTZ und EwALD, Der Hand mit verkUrztem Riickenmark. Pflugee's 
Archiv. Bd. 63. 
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schlechtszellen , nicht aber auf die Korperzellen bei der Larvenent- 
wickelung angenommen habe. Das ist zuzugeben; aber auf der an- 
deren Seite ist auch zuzugeben, dass es bedenklich ist, einen solchen 
formativen Einfluss des Centralnervensystems da anzunehmen, wo er 
sich unserer direkten Beobachtung entzieht, wUhrend ein solcher Ein- 
fluss da, wo er unserer Beobachtung zuganglich ist, in einigen Fallen 
bestimmt nicht vorhanden ist. Dass eine Reihe von Muskeln nicht 
ohne die zugeh5rigen Segmente des Centralnervensystems funktio- 
niren und bestehen kSnnen, ist sicher; aber ebenso sicher ist nach 
den Versuchen von Goltz und Ewald, dass das BlutgefaBsystem 
sieh anders verhalt. Es ist einstweilen zum mindesten ebenso wahr- 
scheinlich, dass das Centralnervensystem die Geschlechtszellen nicht 
beeinflusst, als die gegentheilige Annahme von Tornieu. 

Nimmt man dagegen an, dass die Entstehung der Orgaiie oder 
die morphogenetischen Processe im AUgemeinen durch chemische 
StoflFe bedingt werden, die in Folge des StoflFwechsels im Thiere ent- 
stehen und cirkuliren, so ist es ohne Weiteres klar, dass trotz der 
Durchschneidung des Centralnervensystems die Metamorphose vor 
und hinter der Schnittstelle gleichzeitig eintreten kann. Mit dieser 
Annahme sind wir auch der Nothwendigkeit enthoben, besondere 
Entwickelungsgesetze fUr Organismen mit und ohne Centralnerven- 
system aufzustellen. Wie sich einer solchen chemischen Theorie 
der Organbildung, die Sachs zuerst entwickelt hat, die verschiede- 
nen Falle der thierischen Organbildung unterordnen, habe ich in 
einer Reihe von Arbeiten und neuerdings in einem Aufsatz »tiber 
den Einfluss des Lichtes auf die Organbildung bei Thieren«^) dar- 
gelegt. Auf die Frage nach der Vererbung erworbener Eigenschaften 
mdchte ich hier nicht eingehen. 



1; Pfluger's Archiv. Bd. 63. 
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(From the Hull Physiological Laboratory of the University of Chicago.) 

Beitrage zur G^himphysioloRie der Anneliden. 

Von 
Nanmel Sieen Maxwell, 

Monmouth, Illinois. 



Mit 7 Textfignren. 



I. EiBleitani;. 

Das Zentralnervensystem der Wttrmer bietet wegen seines 
einfachen Banes nnd seiner segmentalen Anordnnng ein gilnstiges 
Objekt fUr die pbysiologiscbe Forscbnng. Seine Anatomie nnd 
Histologie bat man emsig nntersncbt und eine Beibe Einzelbeiten 
angebUnft, aber die Pbysiologie desselben ist erst nenerdings in 
Angriff genommen worden. 

Hoffmeister (8) bat vor langer Zeit dem Glanben Ansdrnck 
gegeben, dass nnr das cerebrale Ende des Begenwnrmes licht- 
empfindlicb ist. Darwin (2) bat spUter denselben Gegenstand 
nntersncbt nnd geglanbt, er babe dnrch seine Experimente Hoff- 
meister's Meinung bestHtigt. Docb bat Graber (7) die Unricb* 
tigkeit dieser Annabme schon dadureb erwiesen, dass er bei ent- 
baupteten WUrmern Licbtempfindlicbkeit demonstrirte. Darwin 
bat den BegenwUrmern ancb Verstand zngescbrieben nnd als Beweis 
eine Beibe von Beobacbtungen angefUhrt Ober die Art und Weise, 
wie Blattstiele in die Oeffnungen der ErdgSlnge gezogen wurden. 

Friedlander (4) scbnitt Begenwttrmer entzwei und beob- 
acbtete, dass die vorderen Halften sieb wie normale Wttrmer ge- 
berdeten, w^brend die binteren HUlften zwar keine spontane Be- 
wegnngen macbten, aber auf jeden Uusseren Anreiz reagirten. Er 
fand aucb, indem er einen Tbeil, etwa 8—10 Ganglien, des Bauch- 
nervenstrangps entfemte, dass eine solcbe Unterbrecbung in der 
Kontinuitat des Centralnervensystems die Coordination zwiscben 
den vorderen und binteren Theilen nicbt zerstOrt Wenn der 

S. Pflager, ArohlY f. Pbyaiologle. Bd. 67. 18 
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Vordertheil zu kriechen anhebt, macht auch der hintere Theil co- 
ordinirte Kriechbewegungen. Wenn er einen Warm entzwei schnitt 
und die Theile wieder zasammennSlhte, so war eine vollkommene 
Coordination der beiden Theile vorhanden; jede Bewegungswelle 
im vorderen Theile hatte eine entsprechende Bewegnng des hin- 
teren Theils zur Folge. 

In einer spateren Arbeit (3) giebt FriedlSnder die Resultate 
weiterer Beobachtungen und Experimente. Er entfernte das Ober- 
scblund-Ganglion und behielt die Thiere am Leben. Diese Ope- 
ration hatte keine sehr merklichen yer§,nderungen im Verhalten 
der Wtirmer im Gefolge. Sie frassen, begaben sich in ihre Gauge 
und paarten sich wie normale Wttrmer. Sie erschienen etwas un- 
ruhiger als normale Wtirmer und die Stellung des vorderen K6r- 
pertheils war beim Kriechen ein wenig von der normalen ver- 
schieden. Die Entfemung der Unterschlundganglien und der 
zwei Oder drei Ganglien gleich dahinter hatte einen merklicheren 
Effekt. Mit einer scheinbaren Ausnahme gingen solche Wttrmer 
nach der Operation nicht in ihre L()cher. 

Der erste, welcher die Gehirnphysiologie der Wttrmer nach 
vergleichender Methode behandelte, war L o e b (9). In einer 
Keihe von Experimenten mit verschiedenen Anneliden, Planarien 
und anderen Wttrmem warf er die Frage auf, ob bei Wflrmern, 
wie es bei h^heren Thieren der Fall ist, der vordere, das Ge- 
him enthaltende Theil den biologischen und psychologischen Cha- 
rakter der Spezies vorwiegend bestimme. Entzweigeschnittene 
Wttrmer zeigten gewisse definitive und charakteristische Verschie- 
denheiten zwischen dem vorderen hirnhaltigen Theile und dem hin- 
teren hirnlosen. Die Art und die Summe dieser Verschiedenheiten 
waren anscheinend konstant fttr eine gegebene Spezies und variirte 
bei verschiedenen Spezies. Enthauptete Exemplare von Thysa- 
nozoon Brochii, einer Planarie, zum Beispiel offenbarten keine 
Spontaneitat , wahrend Planaria torva eine nahverwandte 
Art bei Zerstttckelung in jedem genttgend grossen Stttcke Spon- 
taneitat aufwies. Enthauptete Exemplare von Gerebratulus 
bohrten sich nicht in die Erde, obgleich sogar ein sehr kleines 
Stttck des Kopfendes, das das Gehim enthielt, sich prompt in den 
Sand grub. Wenn eine Nereis in Stttcke geschnitten wurde, so 
fand er, dass nur der vordere Theil spontane, fortschreitende Be- 
wegungen machte und sich in den Sand grub. Bei Blutegeln, die 
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er entzweigeschnitteD hatte, beobachtete er, dass der vordere nnd 
der hintere Theil sich hftafig obne offenbaren ftasseren Anreiz be* 
wegten, dass aber sehr hervorstecbende Unterscbiede zwischen 
den beiden Theilen bestanden. Ein sehr geringer Anreiz war ge- 
nQgend, am das bintere Stttek in Scbwimmbewegnng zq versetzen, 
wfthreud man das Kopfende nnr durcb wiederholte Reiznngen 
znm Schwimmen bringen konnte. Durcb sanftes Pressen des bin- 
teren Sangnapfes gegen die Wand oder den Boden des Gefdsses 
konnte man diesen veranlassen, sich durcb Reflexbewegung fest 
zn aangen; dies Experiment gelang mit dem vorderen Saugnapf 
nur nnter Schwierigkeiten oder ttberbaupt nicht. Wenn man den 
Nervenstrang dnrcbschnitt, jedoch die Verbindung zwischen dem 
Yorderen und dem binteren Theil durcb einen Rest von Gewebe- 
stoff erhielt, so erfolgten coordinirte Kriechbewegungen ; doch 
mancbmal zeigte der hintere Theil Neigung zum Schwimmeu, 
w&hrend das Yordere Ende kroch oder festgesogen war. Diese 
Verschiedenbeiten zwischen den hirnhaltigen und den hirulosen 
Theilen der Wtlrmer sind augenscheinlicb Verschiedenbeiten bio- 
logischer und psycbologiscber Natur and berechtigen zu dem 
Schlusse, dass der Yordere, himhaltige Theil des Wurms den bio- 
logischen und pbysiologiscben Charakter der Spezies hauptsach- 
lich bestimmt. 

Wttnscbenswerth war es nun, so weit wie das mSglich, den 
Antfaeiljedes einzelnen Ganglions in der Gesammtsumme dieser Cha- 
raktere zu bestimmen und zu finden, ob zwischen den Funktionen der 
Ycrscbiedenen Theile des Gehims der hi)heren Thiere und der Ycr- 
schiedenen Ganglien der Wtlrmer irgend welche UebereinstimmuDg 
existirt. Auf Ersuchen Yon Herrn L oe b unternahm ich die L5sung 
dieses Problems. Im Verlaufe meiuer Untersuchungen babe ich mit 
Regenwlirmeru, Blutegeln, Meeresanneliden und Slisswasser- wie 
auch Meeresplanarien experimentirt. Nereis Yirens erwies 
sich fUr die Zwecke dieser Forschung passender als irgend eine 
andere Art 

Die Arbeit ist im pbysiologiscben Laboratorium der UniYcr- 
sitUt Yon Chicago und im Marine Biological Laboratory zu Woods 
Holl unter Leituug Yon Professor Loeb entstanden, dem ich hier 
meincD tiefgefUhltesten Dank auszudrllcken wUnsche. 
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Einleitende Bemerknngen fiber die Methoden der Gehirn- 

physlologle nlederer Thiere. 

Bevor wir anf die Bescbreibung der Experimente eingehen, 
mlissen wir unseren Standponkt bezflglich der Analyse von Him- 
funktionen bei niederen Tbieren klarlegen. Wir mflssen zwiseben 
einem psycbologiseben and einem pbysiologiscben Standpnnkt un- 
terscbeiden ^). 

Der psycbologiscbe Standpnnkt bat mit dem Instinkt nnd 
dem Willen der Tbiere als bestimmenden Ursacben tbieriseber 
Bewegung zn sebaffen. Aber Wille nnd Instinkt sind Abstraktionen 
nnd kOnnen in wissenscbaftlicbem Sinne niebt die Ursacbe tbieri- 
seber Bewegungen sein. Vom pbysiologiscben Standpnnkt, wie 
ibn Loeb vertritt, bat man tbieriscbe Bewegnngen als Reaktionen 
anznseben, flir die entsprecbende Ursacben vorhanden sein mttssen. 
Diese Ursacben kronen Unssere oder innere sein nnd Unter- 
sncbungen tbieriseber Bewegnngen erfordem daber zun'dcbst eine 
Untersncbnng dieser Ursacben. Dass der Unterscbied der beiden 
Standpnnkte mebr ist als eine blosse Art zu definiren^ wird ans 
folgenden Beispielen erbellen. 

Sebr viele Tbiere baben das Bestreben in die Erde zu krie- 
cben oder sicb in Spalten nnd Bissen zu verkriecbcD. Dies Be- 
streben wird Yom psycbologiseben Standpunkt aus durcb die An- 
nabme eines Instinktes, welcbes das Tbier im Dunkel Sicberheit 
suehen 19,sst, biDreicbend erklllrt. Al)er Loeb bat gefunden, dass 
viele dieser Thiere sicb gerade so fest in Spalten nnd Ritzen ver- 
kriecben und dort gerade so rubig verweiien, wenn diese Spalten 
durcb Glasstlicke, die sogar dem Sounenlicbte ausgesetzt waren, 
gebildet werden. Ueberdies tbun sie, wie derselbe Autor zeigte, 
ganz dasselbe in einer voUkommen dunklen Kiste. Diese Experi- 
mente zeigen, dass das der angeblicbe Instinkt in diesen Fallen 
die Reaktion des Tbieres auf Bertlbrungsreize ist, und nicbt einer 
Vorstellung der Sicberbeit im Dnnkein zuzuscbreiben ist. 

Die psycbologiscbe Erklarung der Bewegungen niederer Tbiere 
nimmt femer an, dass Wille oder Instinkt notbwendige Funktionen 



1) Eine klare und exakte Zusammenfassung des IJnterschieds zwiseben 
der pbysiologischen und der psychologischen Methode findet sich bei Loeb 
(11) und (9j. 
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jedes GeDtralnervensystems seien. Durch die folgenden Erwa- 
gQDgen erweist sich diese Annahme jedoch als nnnOthig. Niemand 
leagnet bei der beliotropiscben Bewegang der Pflanzen eine direkte 
ursachliebe Beziehaug zwiscben einem bestimmten pbysiscben Agens, 
dem Liebt and der Reaktion des Organismus. Ancb bebauptet 
Niemand, dass solcbe Bewegnngen von einem Nervensystem ab- 
haDgig sind. So fUbrt man aucb die geotropiscben, bydrotropiscben, 
stereotropiscben and andere Bewegnngen der Pflanzen obne Frage 
auf bestimmte pbysisebe Ursacben znrttck. Die Identit&t von He- 
liotropismns, Geotropismus and Stereotropismns bei Pflanzen and 
Thieren ist von Loeb nacbgewiesen worden (10, 11)« Er bat 
gezeigt, dass die Abb9,ngigkeit der Tbiere von Liebt, Gravitation 
n. s. w. in jedem Pnnkte mit der AbbUngigkeit der Pflanzen von 
denselben Ursaeben identiscb ist. Die beliotropiseben Reaktionen 
bei Pflanzen zam Beispiel werden darcb die Riebtung and Breeb* 
barkeit der Licbtstrablen bestimmt (die blanen Strablen sind wirk- 
samer als die rotben). L o e b bat gezeigt, dass es sieb bei Tbieren 
gerade so verbftlt. Dareb den Beweis der Identitllt von Heliotro- 
pismas and anderen tropiseben Reaktionen bei Tbieren and Pflan- 
zen ist ancb bewiesen, dass diese Reaktionen niebt spezifisebe 
Fnuktionen des Gentralnervensystems sind. Aber dieser Beweis 
ist von ibm nocb viel direkter erbracbt worden. Die Sttsswasser- 
planarie, Planaria torva, ist liebtempfindlicb (Loeb 12). 
Wenn die Tbiere pl5tzlieb aus dem Dankeln ins Liebt gebracbt 
werden, so setzen sie sieb in Bewegang and kommen sebliesslicb 
in den Tbeilen des Gef&sses, welebe am sebwHebsten beleacbtet 
sind, zar Rabe. Sie erwecken den Eindraek, dass grdssere In- 
tensitUt des Licbts sie za Bewegang anreizt and geringere sie zur 
Rabe kommen lUsst. Diese Tbiere besitzen ein Gebirn and ver- 
baltnissmUssig boeb entwiekelte Augen. Loeb fand (9), dass ge- 
kQpfte Planarien unbesebadet des Verlastes ibes Hirnes and ibres 
Angen dieselbe Liebtreaktion zeigen wie normale Tbiere, — im 
Liebt werden sie in Bewegang versetzt, im Dankeln kommen sie 
zar Rabe. Er erreiebte Hbnliebe Resaltate dareb Experimente 
mit Lambrieas foetidas (Loeb 9). Er bracbte normale and aacb 
gekOpfte Exemplare dieses Warmes in Gefslsse, deren Boden zar 
H'sllfte mit reinem Filtrirpapier, zar anderen H9,lfte mit Stoffen von 
dem natttrlicben Aafentbaltsort der Wttrmer bedeckt waren. Eopf- 
lose sowobl wie normale WUrmer sammelten sieb auf dem DUnger. 
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£s ist ersichtlich, dass diese Reaktionen, die eben so gat nach Ver- 
lust des Himes erfolgen, nicht spezifische OebirDfanktionen sein 
kQnnen. 

Yom physiologischen Standpdnkt aus werden die Reaktionen 
der Wtlrmer Yerst9,ndlich. Das Einbobren der Regenwttrmer in 
die Erde wird nicht als gebeimnissYoUer tnstinkt angeseben, son- 
dern erklslrt sieb dureb die Reaktionen des Organ ismus auf Be- 
ftlbrangsreize und Licbt. Die anderen sogenannten Instinkte lOsen 
sicb auf S,bnliebe Weise auf, so dass wir es nur mit dem Zusam- 
menbang von Reizursacbe und Reaktion zu tbun baben. 



III. Versaehe an Nereis yirens. 

1. Nereis virens ist eine grosse, bocbentwickelte Annelida, 
die in Sandloebern ein wenig unterbalb und oberbalb desniedrig- 
sten Wasserstandes an der Atlantiscben KUste Yon Nordamerika 
lebt. Verrill (15) bescbreibt sie folgendermaassen : 

„Sie wird acbtzebn ZoU oder dartlber lang. Die Farbe ist 
ein mattes grttnlicbes oder blSluliebes GrUn, mebr oder weniger 
rotb angebaucbt, und die Haut reflektirt belle, scbillernde Farben ; 
die grossen Lamellen oder Kiemen an den Seiten sind yorn grtlu- 
licb, docb weiter binten werden sie oft bellrotb durch die zabl- 
reieben Blutgefdsse, die sie entbalten. Sie ist ein sebr bebender 
und geMssiger Wurm und bat einen grossen einziebbaren RUssel, 
der am Ende mit zwei starken, scbwarzen, bakenartigen Kiefem 
and an den Seiten mit vielen kleineren ZS,bnen bewaffnet ist.^ 

Der Kopf ist hervorragend entwickelt, trkgt zwei Paar Augen 
und folgende beweglicbe Anb'slngsel: Ein Paar kleine FUblf&den 
(Fig. 5T) am ^.ussersten vorderen Ende des Kopfes; weiter binten 
und an der Seite ein Paar Taster (Fig. 5P), jeder bat ein kleines 
Fttblorgan (oder cirrus) am Ende; hinter diesen yier Paar lange, 
dtinne Tentakel (Fig. 5 a, &, c, d). Dem allgemeinen Anneliden- 
typus entsprecbend bestebt das Gentralneryensystem (Fig. 4) aus 
einem Baucb - Neryenstrang {n), einem sub^sopbagalen Ganglion 
(s), einem Paar den Scblund einfassenden Gommissuren und einem 
suprabsopbagalen Ganglion (B). Einige unbedeutende Einzel- 
beiten ausgenommen^ die fUr die Zwecke dieser Arbeit nicbts be- 
deuten, stimmt der anatomiscbe Ban mit der yon Quatrefages 
(13) gegebenen Bescbreibung von Nereis regia tlberein. 
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2. Die meisten bier beschriebenen Experimente setzten sich 
zasammen ans der Entfernang gewisser Theile des Gentralnerven- 
systems and aos der Beobachtang des Verhaltens and der Reak- 
tionen des Thieres, nacbdem die Wande gebeilt war. Zam Zweck 
der Operation warden die Wttrmer in eine fttnfprozentige L^snog 
von Alkohol in Seewasser gelegt, bis sie rahig warden. Sobald 
die Aniisthesie voUkommen war, warden sie aaf eine grosse, mit 
feachtem Filtrirpapier bedeckte Glasplatte gebracht, die Platte 
wurde aaf das Oestell eines Sezirmikroskops gelegt and die Ope- 
ration mit Hilfe der Lape aasgefUhrt. Mit einer sebarfen Scbeere 
wurde die Haat aafgeschlitzt and ein kleiner Haken anter das za 
zerstOrende Ganglion gescboben, das dann mit einer sebarfen, 
spitzigen Seheere abgesehnitten warde. Das so entfernte Stttck 
warde mit der Lape nntersacbt, am sieber za sein, dass nicbt 
etwas anderes als das Ganglion entfernt worden war. Hftafig trat 
bei der Operation nar geringe Blatang ein. In FUllen starken 
Blntens nacb der Operation masste das Wasser bS^ufig gewecbselt 
Mrerden, am der Entwieklang von Mikrobenkaltaren vorzabeagen. 

3. Die Wirkang der Da rchseb neidang des Ner- 
venstranges. 

FriedlUnder bat entdeckt, dass der Regenwarm nacb 
Darcbscbneidnng des Nervenstranges coordinirte Ortsbewegangen 
macbt. Bei Blategeln and Planarien fand Loeb (9) ein Jlbnlicbes 
Pbslnomen, wenn der K5rper so dnrcbscbnitten war, dass nar ein 
Stuck Haat die beiden Theile vereinte. Es war nun interessant 
ansfindig za macben, ob dies Pb9.nomen bei alien Wtirmem zu 
treffen ist, oder ob bei einigen die Coordination nur vermittels 
des Nervenstranges bewirkt wird. Za diesem Zweeke experimen- 
tirte icb mit dem Baucbnervenstrang in Nereis. Die Tbiere war- 
den vor der Operation, wie oben bescbriebeu, mit Alkobol filhllos 
gemaebt. Ein kleiner Langenscbnitt warde in der Mitte des Baacbes 
gemacbt and dann ein oder mebrere Ganglien des Nervenstrangs 
entfernt, oder 5fter noch warde der Strang einfacb durebsebnitten, 
da dareb diese Metbode wesentlicb dieselben Resaltate erzielt 
warden. Bei dieser Operation mass mit vieler Sorgfalt das Darcb- 
scbneiden des Blutgef&sses, welcbes gerade anter dem Nervenstrang 
diebt am Baaebe liegt, vermieden werden. Wenn dies Blatgefiass 
verletzt wird, erfolgt ein bedenklicber Blutverlast, and es ist viel 
scbwieriger das Thier am Leben za erbalten. 
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Ich beobacbtete die Bewegungen der operirten Wlirmer beim 
Kriecben auf nassem Glas, Holz, rauhem Papier and Sand. In den 

meisten Fftllen war der Mangel an Coordination 

A 

zwischen beiden Theilen sebr frappant. HHufig 
kam es vor, dass der bintere Tbeil anthHtig nach- 
geschleppt wurde, wHbrend der vordere Tbeil 
krocb Oder Bcbwamm (Fig. 1). Oft beobacbtete 
ich, wie der vordere Tbeil scbwamm, w'abrend 
der bintere Tbeil Kriecbbewegungen macbte. 
Zuweilen trat aucb das Umgekebrte ein, der 
Scbwanz macbte Scbwimmbewegungen, w^brend 
das Kopfende krocb. Zuweilen, wenn beide 
rabig waren und der bintere Tbeil pl5tzlicb 
darcb irgend eine S.ussere Ursacbe gereizt 
warde, krocb er tbeilweise tlber den unaufge- 
stQrten vorderen Tbeil. Dasselbe fand statt, 
wenn beide Tbeile krochen und das vordere 
Ende plOtzlicb stillbielt. 
"2 Wenn aber das vordere Ende auf einer 

.^ FlUcbe krocb, welcbe der Bewegung des Wur- 
mes betr9.cbtlicben Reibungswiderstand bot, so 
macbte mancbmal das bintere Ende Kriecbbe- 
wegungen. Diese Bewegungen konnte man als 

0^ coordinirt mit denen des vorderen Endes an- 
seben, insofern, als beide Sttlcke in derselben 
allgemeinen Richtung fortzuscbreiten sucbten. 
Die Art und der Betrag der Coordination war 
jedoch sebr von der verscbieden, die Fried- 
lander im entsprecbenden Experiment mit 
dem Regenwurm beobacbtet bat. 

Beim Regenwurm ist das Tempo der Be- 
wegung vor und binter der Wunde dasselbe. 
Wie FriQdlUnder konstatirt, wirkt jeder ein- 
zelne Zug, der vom vorderen Ende gemacbt wird, 
als Reiz flir die Nervenelemente in den Seg- 

^ menten gleicb binter der Wunde. Als Reaktion 

auf diese Reize finden coordinirte Reflexbewe- 
gungen der Muskeln statt. Jede Contraktionswelle im vorderen 
Tbeile produzirt eine entsprecbende Contraktionswelle im binteren 
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Tbeile. Bei Nereis bingegen bewegen sich der vordere and der 

bjntere Theil in ganz yerscbiedenen Phasen ond in keinem Falle 

babe icb beobaebtet, dass die Bewegnngen des einen Tbeiles eine 

entsprecbende Anzabl Contraktionswellen in dem andern bervor- 

gerafen bat. Der Unterscbied zwiscben Nereis and Lunibricus ist 

am so aaffallender, wenn wir bedenken, dass bei letzterem sebr 

deatlicbe Coordination eintritt,j wenn ein mebrere anfeinander fol- 

gende Ganglion entbaltender Strang entfernt worden ist, oder so- 

gar vrenn das Tbier entzwei gescbnitten and die Stttcke zusammen* 

genSLbt werden, wftbrend bei der ersteren das einfaebe Durcb- 

schneiden des Stranges obne Verletzang irgend welcber Ganglion 

die Coordination so emstlicb stQrt. Eine rein niecbaniscbe Erklll- 

rang der Uebertragang des Impulses von Segment za Segment, 

wie man sie ftir das Eriecben des Regenwurmes vorgescblagen 

hat, wird daber gewiss nicbt fttr Nereis gentlgen, and wir baben 

das Centralnervensystem, besonders den Nervenstrang, als den 

wesentlicben and normalen Apparat zar Uebertragang der Impalse, 

die coordinirte Bewegnng bervorrafen^ anznseben. 

Einen weiteren Unterscbied zwiscben anverletzten and operir- 
ten Wtlrmern siebt man beim Eingraben der Thiere. Im Labora- 
toriam warden die Wttrmer in breiten, flacben, 5 bis 6 Centimeter 
tiefen ScbOsseln gebalten. Der Boden jedes Gef^ses war mit 
einer 2 — 3 Centimeter tiefen Sandscbicht bedeckt and diese war 
mit Seewasser bedeckt. Wenn ein normaler Warm (Nereis) in ein 
solcbes Gef^ss getban wird, beginnt er bald sicb einzugraben and 
die Bobrbewegungen werden solange fortgesetzt, bis das ganze 
Tbier ansicbtbar oder nar das 9.asserste Ende des Scbwanzes oder 
die ScbwanzfUhler Uber dem Sande sicbtbar bleiben. Alsdann 
bleibt es lange still liegen oder macht gelegentlicb spontane Be- 
wegnngen. Ein operirter Warm fangt wie ein normaler Warm za 
graben an, aber der bintere Tbeil nimmt an den Grabebewegungen 
keinen Theil. Wenn die operirte Stelle die Oeflfnang des Locbes 
erreicht, kommt der vordere Theil vollstandig zar Rahe and der 
Warm bleibt standenlang so liegen mit dem bintern Theil aaf der 
Sandflacbe. Wenn nicbt der Kopf zaftlllig sich eine Strecke 
spontan nnter dem Sande bewegt, so dringt das Schwanzende 
tiberbaapt nicbt in das Loch ein. Diese Erscbeinnngen zeigen, 
dass die Impalse, welche coordinirte Bewegnng hervorrufen, in 
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Nereis tod Segment za Segment vermittels der Gommissuren des 
Bauchstranges libertragen werden. 

Eine weitere Wirkung des Durebscbneidens des Nerven- 
stranges sieht man in dem Formunterscbiede der Segmente vor 
und binter der Wunde. Wenn ein operirtes Tbier rubig daliegt, 
sieht man, dass die Einschntlrungen zwiseben den Segmenten 
im binteren Tbeil weniger dentlicb sind, als im Tbeile vor der 
Wande. Von oben geseben erscbeinen die Segmente des hin- 
teren Tbeiles breiter and flacber als die des yorderen Tbeils. 
(Fig. 1 stellt ein Exemplar yor, bei dem die Strangdnrcbsehneidung 
bei b gemaebt wurde. Der yordere Tbeil, a— 6, ist mebr zasam- 
mengezogen nnd die Segmente sind annabernd kreisfbrmig; der 
bintere Tbeil, h—Cy ist scblaff and flacb.) Diese Unterscbiede 
zeigen, dass die Muskeln des binteren Tbeiles scblaffer sind, als 
die der yorderen Segmente. £s ist augenscbeinlieb, dass die. Mus- 
keln ibre normale Spannung bis zu einem gewissen Grade ver- 
lieren, wenn die Verbindang zwiseben ibnen und den yorderen 
Tbeilen des Centralneryensystems unterbrocben ist. Diese Ver- 
minderung der Spannung scbeint allmahlicb nacbzulassen und 
wlirde eyentuell obne Zweifel ganz yerscbwinden. Icb babe je- 
docb das yollstSlndige Yerscbwinden derselben niebt beobachtet, 
weil icb solcberart operirte WUrmer nicbt mebr als 4 — 5 Tage am 
Leben erhalten konnte. Bei entbaupteten Wlirmern siebt man an- 
scbeinend dieselbe Erscblaffung, nnd bei ibnen erlangen die Mus- 
keln ibre normale Spannung yoUkommen wieder. 

Es ist scbwerer, Wttrmer am Leben zu erbalten, bei denen 
nur der Neryenstrang durcbscbnitten ist, als solcbe, deren Hirn 
entfernt worden oder sogar solcbe, die entbauptet worden sind. 
Der Grund dafllr liegt darin, dass wegen der mangelnden Coordi- 
nation zwiseben dem yorderen und binteren Tbeile des Tbieres 
die Gewebe an den operirten Stellen so stark affizirt werden, dass 
ein krankbafter Zustand eintritt und sicb bald Uber den ganzen 
K5rper ausbreitet. Aucb wenn die Krankbaftigkeit nicbt sebr ttber- 
band nimmt, bricbt docb der Wurm an der operirten Stelle bald 
entzwei. 

Es ist scbon erw^bnt worden, dass das Baucbblutgef&ss leicbt 
yerletzt wird beim Durcbscbneiden des Neryenstranges, weil die 
beiden so nabe beieinander liegen. Wenn es gescbieht, so tritt 
eine Aenderung in der Farbe des Eorpertheils ein, der binter der 
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Wnnde liegt. Der hintere Theil wird viel blasser, nimmt sogar 
oft ein gelblicbes Grttn an, in aaffalleDdem Contrast za der stark 
rQtfalicben Farbe des vorderen Tbeils. Zuerst k(3nDte man glauben, 
dass der Blntverlust die Ursaebe sei, aber man tlberzengt sicb 
bald, dass in vielen F9,llen der geringe Blutverlast den aaffallen- 
den Unterscbied in der Farbe nicht erkl^rt. Ueberdies ist die 
Richtung der Blutbewegnng im Bauehblntgef&ss schwanzwslrts ge- 
richtet nnd das Kopfende sollte daher sein Bint schneller verlieren 
als das Sebwanzende, was nicbt der Fall ist. Die ricbtige Erkl^- 
rang sebeint in der Tbatsaebe entbalten zu sein, dass die Seg- 
mente gerade vor der Wnnde sicb zusammenzieben nnd grossen 
Blutverlnst verhindern. Das Rlickenblutgefdss, in dem der Flnss 
nacb dem Kopf za gericbtet ist, fdhrt fort Blut vom binteren in 
den vorderen Tbeil zu tragen. Auf diese Weise sammelt sicb im 
vorderen Tbeil ein Ueberfluss an, w'dbrend der bintere Tbeil wirk- 
lieb weniger Blut baben kann, als wenn der Wurm vollkommen 
durcbgescbnitten worden wSre. Der Unterscbied in der Farbe ist 
oft dem Unterscbied in den Tbeilen von Heteronereis merk- 
wlirdig abnlicb *). 

4. Entfernung des Unt erscb lun d-Ganglions. 
Die Entfernung dieses Ganglions ist yerb9.Itnissm&ssig leicbt. Die 
Art der Operation ist folgende: Nacbdem der Wurm mit Alkobol 
ftibllos gemacbt ist, wird er mit der Baucbseite nacb oben auf 
den Objekttr9,ger des Sezir-Mikroskops gelegt. Mit einer kleinen, 
scbarfen, spitzen Scheere wird ein Langsscbnitt durcb die KOrper- 
wand auf der Mittellinie des ersten K(3rpersegmentes gemacbt. Die 
Wundrander werden auseinandergezogen und das blossgelegte Gang- 
lion wird mit einem kleinen Haken gefasst. Dann bringt man die 
Spitze der Scbeere unter den Haken und scbneidet die drei Ver- 
bindungen des Ganglions ab. Bei der Operation tritt nur geringer 
Blntverlust ein, wenn man ricbtig vorgebt. Die Wunde beilt scbnell 
und die Wlirmer k5nnen lange am Leben gebalten werden. 



1) In Clapar^de's Annelides Chetopodes du Golfe de Naples sind 
Figur 4 auf Tafel 3 und die Figuren 1 B und 1 C auf Tafel 7 dem Bilde 
einer Nereis vireus, deren Bauchblutgefass durchschnitten ist, auffallend 
ahnlich. Diese Aehnlichkeit lasst vermuthen, dass der seltsame Polymorphis- 
mus von Nereis Dumerillii durch Aenderungen oder Stockungen im Blut- 
nmlauf entweder verursacht wird, oder damit eng zusammenhangt. 
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Bei Wflrmern, welche ihres Unterscbland-OanglioDS beraabt 
sind, ist viel weniger Spontaneitat vorhanden als in normalen Wiir- 
mero. Sie liegen ruhig anf der SandflSx^be und kriecben sehr 
wenig in ibrem Gefass berum. Sie kriecben fast ausscbliesslich 
an den RUnderu des Gefdsses. Hier wie bei alien ^bnlicben Ver- 
sucben ist es niebt m^glicb, zwiscben den inneren Reizangsursachen, 
welcbe sogenannte spoutane Beweguogen bervorrufen, und den an- 
scbeinend mebr ausseren Ursacben, welche Reflexbewegungen her- 
vorbringen, zu unterscbeiden. Man kann jedocb mindestens sagen, 
dass Wllrmer, die dies Ganglion verloren baben, in ibrem Verbal- 
ten rubiger sind als normale Wiirmer. Ibre Rube macbt jedoch 
anf den Beobacbter nicbt den Eindruck yon Hilflosigkeif, sondern 
eber den Eindruck eines Zustandes gesunder BebS^bigkeit. Ibr 
Verbalten ist in dieser Hinsicbt, wie wir nocb seben werden, auf- 
fallend verscbieden von dem solcber Wttrmer, bei denen das Ober- 
scblund-Ganglion entfernt worden ist. 

Empfindlicbkeit gegen Bertlbrung und andere Reize bleibt bei 
Nereis ohne llnterscblund-Ganglion ebenso gut erbalten, wie bei 
normalen Wttrmern. Durcb Bertlbrung mit einer Nadel oder mit 
einem Bleistift werden die Tbiere sofort dazu gebracbt Beweg- 
ungen zn macben. Nnr in der von dem entfernten Ganglion direkt 
innervirten Gegend zeigt sicb gUnzlicber Verlust des Gefflbls. 

Wenn man die Ftlbler einer rubig daliegenden normalen 
Nereis vorsicbtig und sanft mit einer Nadel berttbrt, so zieht 
der Wurm mancbmal die Ftlbler ein wenig zurtlck, bewegt sie 
dann vorsicbtig, als ob er sicb zu vergewissern sucbe, ob der 
Gegenstand essbar sei; docb mancbmal ziebt er aucb den Kopf 
pl5tzlicb fort, sobald man die Ftlbler berlibrt bat. Wenn die Be- 
rtlbrung nur im geringsten raub oder ungesttlm ist oder wenn ein 
Ftlhler mit einer kleinen Zange gezwickt wird, so ziebt sicb der 
Kopf ganz besonders pl5tzlicb und energiscb erscbreckt zurttck. 
Mit dem normalen Wurm verglicben verfibrt das Tbier, welches 
das sub5sopbagale Ganglion verloren bat, in dieser Hinsicbt ver- 
scbieden. Wenn man einen Ftlhler berttbrt oder zwickt, legt der 
Wurm ibn sofort gegen den K^rper (Fig. 5 ft), aber den Kopf zieht 
er nicbt zurttck, giebt aucb kein anderes Zeicben von Erregung. 
Wenn der Ftlbler sehr stark gereizt wird, reagiren einige oder alle 
Ftlhler zu derselben Zeit. Diesen Reflex werde ich in einem an- 
dern Paragrapben ausfUbrlicber bebandeln. 
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Exemplare von Nereis, denen das subOsophagiscbe Ganglion 
exstirpirt ist, nehmen keine Nahrung zu sicb. Angebotene Nab- 
rang beaebten sie nicbt and offenbaren keine Unrahe oder andere 
sicbtlicbe Zeicben von Hunger. Fressbewegungen wtirden unm5g- 
licb sein, wenn die Muskeln des Scblundes gel9.bnit w9,ren. Eine 
solcbe Lftbmnng tritt in der Tbat in gewissem Grade ein^ I'slsst 
aber einige Wochen nacb der Operation etwas nach. Zuerst ist 
der Scblnnd yorgestreckt nnd das Maul tbeilweise offen, so dass 
die Spitzen der Kiefer sicbtbar sind, was dem Kopfende des 
Wurms ein gescbwollenes Ausseben verleibt. Diese Erscbeinungen 
sind genau dieselben, welcbe eintreten wtirden, wenn auf irgend 
dine Weise die Muskeln des Scblundes ibre normale Spannung ver- 
loren b9,tten, nnd man wird an den Verlust der Spannung binter 
der Wunde erinnert, wenn der Bauchnervenstrang durcbscbnitten 
worden ist. Nacb einigen Wocben ist der Scblund weniger scblaff 
and yorgestreckt und es findet darin sogar geringe Bewegung 
statt Der Zustand des Scblnndes ist anscbeinend scbon allein 
genttgend, urn die Fressunf&bigkeit der Thiere zu erkl9,ren. Aber 
die Entfernung des subOsophagiscben Ganglions bebt die Verbin- 
dung zwiscben dem supra5sopbagiscben Ganglion und dem tibrigen 
E5rper auf und, wie wir sp^ter seben werden, nebmen aucb die 
Wttrmer, welcbe nur das supraOsopbagische Ganglion verloren 
baben, keine Nabrung zu sicb. 

Nacb dem Verlust des Unterscblund-Ganglions gr&bt sicb Ne- 
reis nicbt ein. Sogar drei Wocben nacb der Operation, als die 
Wunde anscbeinend vollkommen gebeilt war und der Wurm in 
alien Tbeilen vollkommen gesund zu sein scbien, zeigte sicb nicbt 
die geringste Neigung sicb einzugraben. Wegen der Lage der 
Wunde kdnnte man annebmen, dass der Druck und Zug, denen 
dieser Tbeil beim Graben unterworfen wird, als Reize wirken, die 
den Wurm davon abbielten, die Arbeit lange genug fortzusetzen, 
um ein Locb zu bobren. Um das zu prtifen, macbte icb das fol- 
gende Experiment: Icb anslstbetisirte mehrere Wttrmer, macbte den 
gew5bnlicben , das Ganglion blosslegenden Scbnitt, SflFnete die 
Scbnittwunde mit der Zange oder Nadeln und bob das Ganglion 
mit dem Haken, als ob icb es berausscbneiden woUte, sodass die 
Verletzung mSglicbst dieselbe war wie bei vollstandiger Operation, 
nur dass das Ganglion nicbt herausgescbnitten wurde. Bei einigen 
dieser Controlexperimente ging icb weniger sorgfdltig vor und es 
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trat Starke Blntung ein. Doch in jedem Falle graben sioh die 
Wttrmer trotz ibrer Wunden in den Sand, nnd gew5hnlicb sebr 
bald nacbdem Bie sicb von der AnHstbesie erholt batten. 

Beim Eingraben wie beim Fressen ist die Maskelbewegung 
des Scblnndes ein wesentlicber Faktor, and der Zustand des Scblan- 
des macbt die Bewegnngen des Eingrabens nach Verlnst des Unter- 
schlnndganglions nnmSglicb. Aber wir werden sehen, dass der 
Wurm anch nach dem Verluste des Oberscblandganglions sicb im 
allgemeinen nicht eingrHbt. 

5. Entfernung des Oberscblnnd-Ganglions. 
Diese Operation ist scbwieriger als die vorige, da bei Nereis das 
Gebim so dicht nnter dem Epithel liegt nnd so damit verbun- 
den ist, dass eine grosse Hussere Wnnde bei der Exstirpation er- 
forderlicb ist. Die Angen liegen direkt ttber dem Qehirn and 
werden bei der Operation natttrlich zerst^rt Qewdhnlich tritt 
etwas Blatverlost ein, wenn aber die Operation erfolgreich darcb- 
gefttbrt wird, so ist die Blatang verb3,ltnissmUssig gering. 

Nacb dem Verlnst desOberschlundganglions 
ist die S p ont anei t 9. t von Nereis grosser als 
Yorher. Die Thiere bekunden eine sonderbare Rubelosigkeit, 
die in sebr aaffallendera Gegensatze zn der TrEgheit derjenigen 
steht, die das Unterschlnnd-Ganglion verloren baben. Man sieht 
sie z. B. in ihrem GefHsse hUafiger heramkrieehen als normale 
Wtlrmer oder solcbe ohne das sobOsophagiscbe Ganglion. Die 
folgenden Beobachtangen and Experimente zeigen die charakte- 
ristischen Merkmale dieser Thiere in ganz besonderem Grade. 

Wenn eine normale Nereis rahig auf dem Boden eines 6e- 
fdsses liegt, gelingt es oft, sie mit Sand zu bedecken, indem man 
kleine Mengen ganz sacfat, am das Thier nicht aofzartttteln, darauf 
that. Wtlrmer ohne sabOsophagisches Ganglion lassen sich so 
leicbt kflnstlich eingraben and bleiben eine Zeit lang rahig anter 
dem Sande. Wenn man aber versacht, selbst mit gr5sster Vorsicht, 
ein Exemplar ohne Oberschlnnd-Ganglion za bedecken^ ist das 
Resaltat sebr verschieden. Der Warm bleibt nicht rahig liegen, 
sondern kriecht aas dem Sandbaafen hervor. Wenn es einem ge- 
lingt, den ganzen KOrper zn bedecken, bleibt das Thier nar ein 
paar Minaten liegen. In einem Falle bedeckte ich zwei operirte 
Exemplare voUkommen and sie schienen rahig za sein^ aber in 
kaum einer halben Stunde befanden sich beide ganz aasserhalb 



Beitrage zur Gehirnphysiologie der Anneliden. 



277 



ihres BebUtnisses and krochen anf dem Tische des Laboratoriums. 
Icb wiederbolte dies Experiment sebr oft, es gelang mir aber nicbt 
in einem einzigen Falle das Thier lUnger denn ein paar Minuten 
mit Sand bedeckt zu halten, wUhrend normale Wtlrmer nnd solcbe 
obne sabOsopbagisches Ganglion stundenlang in der klinstlichen 
Grube verharrten. 

Nereis lebt in BohrlOcbem in vollst9,ndig von Wasser durcb- 
sogenem Sande nnter dem Wasser. Icb macbte in dieMitte eines 
grossen troekenen Gefdsses mit trockenem Sand eine Grube, da 
binein senkte icb ein kleineres Gefass mit nassem Sande, so dass 
das Niveau des Sandes in beiden GefUlssen etwa dasselbe war. 
Icb legte nun Wttrmer mit einem Tbeile ibres Korpers auf den 
nassen und mit dem andern Tbeile auf troekenen Sand und sncbte 
zu entdecken, ob sie mit Regelm'dssigkeit vom troekenen auf den 
nassen Sand gingen. Dies anscbeinend einfacbe Experiment ist wirk- 
licb sebr scbwierig, aus dem Grunde, dass jede Metbode, die man 
anwenden kann, um die Wtlrmer in die gewUnscbte Lage zu bringen, 
dazu angetban ist, einen Tbeil des K5rpers mebr zu reizen als einen 
andern und so die Ricbtung, nacb welcber der Wurm kriecben 
wird, zu beeinflussen. Andererseits wird bei wiederbolter Reizung 
die Irritabilitat der Wtlrmer so gering, dass sie Uberall rubig 
liegen bleiben. Zwei Serien von Versucben mit normalen Wttrmern 
ergaben folgendes: 

1. Kopf auf dem nassen, Scbwanz auf dem troekenen 
Sande. 

Es krocben nacb dem nassen Sande 6 

„ J, ,f „ troekenen Sande 

Keine Reaktion 6 

2. Kopf auf dem troekenen, Scbwanz auf dem nassen 
Sande. 

Es krocben nacb dem nassen Sande 11 
„ „ „ „ troekenen Sande 
Keine Reaktion 3 

Das obige Beispiel ist ungefabr der Durcbscbnitt des Ver- 
haltens normaler Wtlrmer. Wenn sie kriecben, geben sie auf den 
nassen Sand, aber die Reaktion ist etwas bestimmter, wenn der 
Kopf auf dem Troekenen liegt, als umgekebrt. Diese Reaktionen 
zeigen, dass Nereis entscbieden positiv bydrotropiscb ist; die 
Gegenwart von Wasser ist eine dpr bestimmenden Ursacben der 
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Bewegungsricbtungen. Es zeigt sich anch, dass das Kopfende in 
der Hinsicbt sensitiver ist, als das Schwanzende. 

Icb experimentirte auf dieselbe Weise mit Wttrmern ohne 
Oberscblund-Ganglien. Eine Serie mOge bier beispielsweise folgen : 

1. Kopf auf dem nassen, Scbwanz auf dem trockenen 
Sande. 

Es krocben aufs Nasse 9 

„ „ „ Trockene 

Keine Reaktion 1 

2. Kopf auf dem trockenen, Scbwanz auf dem nassen 
Sande. 

Es krocben aufs Trockene 13 
,9 J) yy xNasse X 

Keine Reaktion 3 

In den Ausnabmsfdllen, wo die operirten Tbiere rtickwarts 
aufs Nasse gingen, begannen sie fast ausnabmslos erst weiter aufs 
Trockene zu kriecben und gingen erst sp'slter in umgekebrter Rieb* 
tuDg. Id vielen F9,llen krocben sie ein weuig weiter aufs Trockene 
und kamen dann zur Rube. In umgekebrter Lage, mit dem Kopf 
auf dem Nassen, ist das Ergebniss nicbt wesentlicb von dem bei 
normalen Wtlrmern verscbieden. 

Das Auffallende bei diesem Experiment ist die Tendenz der 
WUrmer obne supraQsopbagiscbes Gangb'on Yorw9.rts zu 
g e b e n , weun man auf sie mit einem allgemeinen Anreiz wirkte. 
Die TendenZ) vorwHrts zu kriecben, zeigte sicb aucb bei einem 
andern Versucb, bei dem die Anordnung der oben genannten Hhn- 
licb war, ausser, dass der Sand in beiden Gef^ssen nass, jedocb 
im aussem Gefass 5—15 Grad warmer war, als im inneren. Nor- 
male Wttrmer krocben in der Regel ganz prompt in den kalteren 
Sand, wabrend die obne Oberscblund-Ganglion gewObnlicb vor- 
w^rts krocben, selbst wenn der Kopf auf warmerem Sande war. 

Beztlglicb des Eingrabens war das Verbalten der Nereis 
obne supra5sopbagiscbes Ganglion merkwUrdig. Die Gefdsse, in 
denen die Wttrmer gebalten wurden, war en an den Ecken abge- 
rundet und die W^nde wicben in einem .kleinen Winkel von der 
Vertikalen scbrag nach aussen ab. In diesen Scbttsseln macbten 
die operirten Wttrmer wocbenlang keine einzige Grube fUr sicb. 
Jedocb zeigte sicb auffallender Stereotropismus, denn sie krocben 
ringsum an den W^nden entlang, bis ibr Weg sicb als eine Rille 
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im Sande abzeichnete. Bei diesen Wtirmern war nicht das ge- 
ringste Anzeichen von Schlandiahmung oder von Unfehigkeit die 
gew5hnlichen Grabbewegungen zu machen, vorhanden. Obwohl die 
Thiere sich nicbt eingruben, waren sie daza wohl iin Stande. Wenn 
ich auf dem Pfade an derSeite des Gefilsses einen kleinen Berg von 
nassem Sande baatei 80 krocben sie dartiber binweg, wenn die 
Steigung nicht zu gross war; wenn aber die Seite des Hinder- 
nisses ziemlich vertikal war, so gruben sie einen Tunnel bindurch 
anstatt dartiber binweg zu kriechen. Dann formte ich den Sand- 
haufen so, dass das Hinderniss auf der einen Seite eine sehr schrS^e 
BSschung, auf der andern Seite eine sehr steile erhielt. Wenn 
nun ein Wurm einen horizontalen Tunnel grub, musste er eine 
verhUltnissmassig lange Strecke bohren, bevor er wieder heraus- 
kam. Doch in jedem Falle wandte sich der Wurm, anstatt gerade- 
aus zu bohren, nach oben und kam eine kleine Strecke von seinem 
Eingang zum Vorschein. 

Eine merkwtlrdige Erscheinung trat ein bei diesen Wtirmern 
unter folgenden Umstanden: Eine Anzahl Wtlrmer, deren supra- 
(5sophagisches Ganglion am 5. Juni entfernt worden war, wurden 
am 22. Juni von ihren Ge^ssen mit den randen Ecken in ein voll- 
kommen rechtwinkliges Aquarium mit vertikalen Wanden gebracht. 
Am nachsten Morgen fand ich, dass an alien vier Ecken ein ver- 
tikaler Gang bis zum Boden des Gefasses zwischen dem Sand und 
dem Glas gemacht worden war. Am Boden wendete sich der 
Gang eine kurze Strecke horizontal — etwa 2 bis 5 cm — und 
kam dann pl5tzlich nach oben zur Oberflache, ein steil anstei- 
gender oder beinahe vertikaler Schacht (Fig. 2). 

Wie der absteigende Theil, so waren auch die horizon- 
talen und ansteigenden Theile der Gslnge zwischen dem Glase 
and dem Sand. Regelm^ssig waren zwei nach oben gerichtete 
Gauge an jeder Ecke, welche an den beiden an einander stossen- 
den Wanden des Aquariums in die H5he gingen (Fig. 2 a, b). 
Die WUrmer blieben in diesen G'dngen kaum langere Zeit liegen, 
sondern krocben in ihrem ruhelosen Marsche um das Gef^ss bin- 
durch. Oft Irafen sie sich in den G'dngen, aber anstatt dann zu- 
riickzugehen, wie es normale Wtlrmer thun, druckten sie sich an- 
einander vorbei, jeder in seiner Richtung fortwandernd. 

Nach zwei Tagen brachte ich diese Wtlrmer in ein Gefass 
mit abgerundeten Ecken zurilck und beobachtete sie bis zum 

£. Pfluger, Arohiv fur Pliysiologie. Bd. 67. 19 
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11. Juli, dann tOdtete ich sie, nm dag Fortschreiten der Regeneration 
zu untersucben. Id dieser SchUBBel zeigteo sie nie dae geringBte 
Beatrebeu, aieh in den Sand bineinzngraben. 

Diese Beobachtang wiederholte icb an W&rmern, die beden- 
tend sp&ter operirt worden waren. Sieben WOrmer, bei denen das 
genannte Ganglion vor drei Tagen entfernt worden war nnd die 
sich nicbt eiogegraben batten, warden in ein QeRtes mit recbt- 





Figar 2. 
winkligen Ccken getban. Obgleicb ihre Wunden noch nicbt gebeilt 
waren, gruben einige sicb an den Eeken hemnter gerade wie im 
vorigen Falle, vollendeten aber nicbt den horizontalen und den 
nacb oben gerichteten Weg. Nacbdem sie ein paar Stnoden lang 
im Behfllter gewesen waren, sammelten sie sicb alle in einerEcke, 
niit den KOpfen zusammen, wie urn sicb alle an der derselben 
Stelle einzagrahen (Fig. 3). 

Hier scboben sie and drftngten und krUmmten sie sicb nnauf- 
bQrIicb. Um zn seben, ob dieRicbtnog desLicbtes mit dieser Zn- 
sammenbilarung in dieser besondem Ecke etwas zu than babe, 
stellte icb das OefUss in anderer Richtang anf den Tfsch, aber sie 
verliessen den Scbanplatz ihres Kampfes niohL FUnfzebn Stnnden 
ap&ter acbienen zwei der WUrmer vollstHndig ersohSpft und dem 
Sterben nahe zu aein, die iibrigen fllnf fnbren immer nocb fort 
sicb zn dr^ngen nnd zu scbieben auf ganz sinnlose Weiae. Wegen 
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ihrer grossen Rnhelosigkeit und der Heftigkeit, mit der sie ihre 
E5pfe in die Ecke stiessen, warden ibre Wunden schlimm und 
alle starben in ein paar Tagen, ohne eiue Grube hergestellt za 
baben. 

Die dnrcb diese Wllrmer gebotenen PhUnomene erinnern an 
das Verbalten von FrQschen, denen Gehirn und pars commissaralis 
der Medulla entfernt worden sind. Sehrader(14) fand, dass der- 
artig operirte FrQsche ein unermttdliches Bestreben vorwslrts zu 




Figur 3. 

kriechen bekunden. Sie gehen geradeaus, selbst wenn Hindernisse 
von betrdebtlicher Hebe zu tibersteigen sind. Sicb selbst ttber- 
lassen kommen sie nur zur Rube, wenn ibr Kopf in eine Ecke ge- 
drttckt und ein weiterer Vormarscb unm5glicb ist. Diesen Ebnlicb 
sind die Resultate, die 6 o It z (6) erbielt bei Hunden, denen er 
die vorderen H^lften des Grosshirns exstirpirt batte. Solcbe Hunde 
zeigen dieselbe Rnhelosigkeit und dasselbe Bestreben vorwarts zu 
geben. Sie laufen mit dem Kopfe voran wie belebte Mascbinen; 
sie scheinen von einem wabren D^mon der Unrube besessen zu 
sein. Ausser dem Gefstos mit den Wttrmern obne Oberseblund- 
Ganglion batte icb abnliebe rechtwinklige Gefdsse, in denen icb 
normale Wttrmer hielt, und solcbe obne Unterscblund-Ganglion. 
Die normalen WUrmer gruben sicb wie gew5bnlicb ein. Die WUr- 
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met* ohne Unterschlund- Ganglion blieben ruhig liegen, anscheinend 
ohne Tendenz sich einzugraben. Wenn man sie so nebeneinander 
stellte, war der Kontrast zwischen Wtirmern ohne Oberschlund- 
und solchcn ohne Unterschlund-Ganglion besonders auffallend. 
EHe ersteren waren in fast unaufhOrlichcr Bewegung, die letzteren 
waren dnrchweg ruhig and boten das Bild wohlgenUhrter Zu- 
friedenheit. Dieser Kontrast ist aufifallend und dem Uhnlieh, den 
Gol tz (6) in seinen Experimenteu am Grosshirn fand. Er fand 
namlich, dass Hunde, bei denen die beiden Hinterhaupts-Lappen 
zerstOrt sind, ruhig und friedlich sind. Selbst wenn sie vor der 
Operation Ubellaunig geweseu sind, sind sie nachher gutmiithig 
und bewegen sich wenig. An Charakter scheinen sie genau das 
Gegentheil von denen zu sein, die in den Stirnlappen operirt wor- 
den sind. Wenn wir Exemplare von Nereis ohne supraOsopha- 
gisches Ganglion mit Hunden, deren Stirnlappen entfernt sind, 
vergleiehen, so werden wir finden, dass die Parallele nicht weniger 
genau ist, wenn wir WUrmer ohne subosophagisches Ganglion mit 
Hunden vergleiehen, bei denen die occipitalen Lappen zerstOrt 
worden sind. 

Nereis ist ausgesprochen stereotropisch. Ein einfacher Ver- 
soch zeigt dies auf interessante Weise. leh versehaffte mir StUcke 
GlasrOhren passender Lange und mit einem innern Durchmesser, 
der dem Durchmesser der Wttrmer etwa gleich war. FOnf dieser 
RQhren legte ich auf den Boden eines Gefdsses mit sechs normalen 
WUrmern. Binnen einer halben Stunde war jede Rohre von einem 
Wurm besetzt. Das Experiment gelingt immer leicht; die Wtinmer 
maehen sich prompt diese fertigen G^nge zu Nutze. Wtirmer ohne 
supraQsophagisches Ganglion sind noeh deutlieh stereotropisch. 
Aber in ihren Gefassen fand ich die R^hren Qfter leer als in den 
Gefassen mit den normalen Wflrmern. Ich nehme an, dies war 
wegen der Ruhelosigkeit der operirten Wttrmer. 

Wenn eine normale Nereis sich irgend einem festen Gegen- 
stand nslhert, so sind die Ftthler vorgestreckt. Bei den eben er- 
wahnteu stereotropischen Experimenten hielten zwei normale Wttrmer 
dieselbe Glasrohre nie sehr lange besetzt. Ich sah hslufig zwei 
Wttrmer an entgegengesetzten Enden der Glasrohre hineinschlttpfen, 
aber sobald sie nahe genug waren um sich mit den Ftthlern zu 
bertthren, zogen sich einer oder beide pl5tzlich zurttck. Wenn 
sie sich nochnaals bertthrten, erfolgte ein zweites Zurftckprallen 
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and sehr bald verliess einer die R()hrc gSlnzlich. Die operirten 
Wlirmer dagegeu hielten nicht an, wenn die Flihler sich bertthrten, 
sondern beide krochen weiter, bis ihre KOpfe fest gegen einander 
geschoben waren und so blieben sie, bis sie starben. Die einzige 
Moglichkeit, sie zu retten, war durchBrechen der Robre an der 
Stelle, wo die K()pfe zasammen kamen. 

Ein ^hnlicher Vorgang war zu beobachten, wenn die Wttrraer 
in dem rechtwinkligen Aquarinm sieh eingruben, wie vorbin er- 
wahnt. Anstatt sich zarttckzuziehen, wenn sie in den GUngen zu- 
sammen trafen, wanden sie sich aneinander vorbei. Der naeh- 
giebige Sand ermQglichte dies, in den 61asr5hren war es unmCglich. 
Dies illastrirt ebenfalls das cbarakteristische Bestreben vorw'^rts zu 
gehen. Man kOnnte annehmen, dass Reize auf die Fiihler den 
tibrigen Theilen des Centralnervensystems sieh mitgetheilt haben 
wttrden, aber dies ist nicht der Fall. Wenn die Spitzen der FOhler 
stark gereizt, z. B. mit einer feinen Zange gezwickt werden, prallt 
das Thier augenblicklich wie erschreckt zarttck. Dieses Zurlick- 
prallen ist anscheinend ebenso stark markirt wie in einem normalen 
Wurme. Natttrlich sieht man, wenn man auf die anatoraische 
Struktur blickt, dass die Nervenverbindung zwischen den Fllhlern 
und dem Unterschlund-Ganglion und dadurch auch mit dem Bauch- 
nervenstrange ununterbrochen bleibt, auch nachdem das supraOso- 
phagische Ganglion entfernt ist. 

Ohne das eben geuannte Ganglion nimmt Nereis keine Nah- 
rnng mehr zu sich. Wenn man ein StUck Futter, z. B. ein kleines 
Stuck Yon einem Wurm, auf eine Nadel spiesst und vorsichtig 
einem normalen Wurm reicht, kann man den Fressvorgang leicht 
sehen. Wenn man das Futter den Spitzen der vorgestreckten 
Fiihler nahert, kommt der Wurm gewohnlich ruhig naher. Dann 
zieht er den Kopf ebenso ruhig ein wenig zurOck, legt die Ftthler 
an den Korper und 5ffnet den Rachen, um die Nahrung zu fassen. 
Operirte Wttrmer beachten dagegen angebotenes Futter garnicht, 
es sei denn, dass man es unsanft auf sie wirft und sie dadurch 
erschreckt. Sie kriechen tiber Stttcke Futters, die in ihrem Wege 
liegen, als ob es Steine oder anderes lebloses Material ware. 
Obschon ich diese Wttrmer viele Wochen hindurch gehabt babe, 
ist es mir nicht in einem einzigen Falle gelungen, sie zu fiittern. 
Mit dem Verlust des suprai)Sophagischen Ganglions scheint das 
Thier die Fslhigkeit verloren zu haben die spezifischen Reak- 



tioneu auf die cbemiocheD Reize, die vom Fntter ansgeben, zu 
zeigea. 

6. Entfcrnang bei- 
der Ganglien, des Ober- 
nnd UnterschluDdgangliODS. 
Nacb dem Verlust dieser 
beiden Qanglieu verfahren 
die Tbiere ^bnlieb den 
Wdrmern, denen das Unter- 
schlDudganglion allein aus- 
gescbnitten wurde. Sie sind 
rubig, graben sich nicbt ein 
und fresBen nicbt Sie zei- 
gen Stereotropismas, indem 
aie am Kande der Schtlssel 
entlaDg kriecben. Ms ich 
einige rorsichtig mit Sand 
bedeckte, blieben sie zwei 
Tage in der kUuatlichen 
Grabe nod wtlrden wahr- 
Boboinlicb iSnger darin ge- 
bliebeii sein, wenn sie beim 
Wecbseln des Wagsere im 
Gefilas nicbt anfgestOrt wor- 
den wUren, Derartig ope- 
rirte Tbiere geben einem 
Gelegenheit, die Reaktionen 
der Ganglien der Pllhlf^en 
!!u beobachten. Die anato- 
miscben Vecbindangen die- 
ser Ganglien sind kurz fol- 
gende: 

Vom sabiisopbagiacben 
Ganglion geben ein paar 
Kommissnren rund urn den 
Scblnnd nnd rereinigen sich 
„. mitdemsupraOsopbagiscbeD 

Gaoglion , wodarcb , wie 

stets bei den ;Anneliden, ein vollstandiger Scblnndring zn Stande 
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kommt An jeder dicser Kommissuren ist ein Ganglion (Fig. 4g), 
von dem ein Nervenast ausgeht, der sich sofort in zwei Aeste 
theilt, die za je einem der beiden Baucbfiihier gehen. Die Rtteken- 
fUhler aaf jeder Seite werden aaf Slhnliehe Weise von einem 
Ganglion (Fig. 4d) innervirt, das au einem grossen Nerv (dem 




Figur 5. 

accessorisehen Netv Quatref ages') hangt, der vom subosopha- 
gischen Ganglion ausgeht and dicht bei der Qsophagi^chen Kom- 
missnr and parallel damit verlaaft. 

Wie schon erwahnt, reagirt das Thier, dessen Oberscblund- 
Ganglion entfernt ist, immer noch, wenn einer der Ftihler gereizt 
wird. Nach Entfernnng des Untersehland-Ganglions ruft Reizung 
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der FUhler Reflexbwegungen dieser Organe hervor, obwohl das 
Thier nach einer Reizang nicht mehr zurlickprallt. Una nun in 
letzterem Falle zu bestinnmen, ob das Centrum der Reflexbewe- 
gnngen der FUhler im supraQsophagischen Ganglion liegt oder 
nicht, beobachtete ich die Reaktionen dieser Anh^ngsel bei Wilr- 
mern, denen sowohl die supra- wie subOsophagischen Ganglien 
ausgeschnitten waren. Unter diesen Bedingungen wurde ein ge- 
reizter Fflbler ausnabmlos an den KOrper gelegt, zum Beweise, 
dass ein vollkommen entwickeltes Reflexcentrumnoch vorhanden war. 
Weitere Experimente zeigten, dass Reizung des einen der beiden 
Filhler, die von demselben Ganglion innervirt werden, Beweguug in 
beiden hervorrief. Wenn man z. B. in Figur 5 a reizte, bewegt sich 
a allein, oder auch b kann sich bewegen. Auf dieselbe Art kann 
Reizung von c allein oder d allein Bewegung in beiden, o und c2, 
hervorrufen. Andererseits verursachte Reizung von a und h nie 
Reflexe in c oder d, oder umgekehrt. A us diesen Reaktionen, die 
sich mit maschinenmassiger Regelmassigkeit wiederholen, folgt, 
dass die Ganglien an den Kommissuren die Centren sind fUr die 
Reflexbewegungen der beiden Paare Bauchflihler und dass gleich- 
falls die Reflexcentren fUr die beiden RUckenfiihlerpaare in den 
entsprechenden Ganglien an den accessorischen Nerven liegen. 

7. Die Ganglien der Parapodien. Die Entdeckung 
von getrennten Reflex- Nervencentren fttr die Ftihlfaden legte den 
Gedanken nahe, dass die anderen beweglichen Anhangsel, die Pa- 
rapodien, gleichfalls ahnlicbe Nerven-Mecbanismen besassen. Diese 
Centren waren in den Parapodialganglien zu suchen (Fig. 6 g, 
Fig. 4 a), die nahe der Basis jedes Parapodiums liegen. Diese 
n c Ganglien liegen in den grossen 

9 \ , Nerven (w), die paarweise in 

V '^/^^^I^^^^^^^^^I^pZ^^ — N^ jedem Segment von dem Gang- 

lion des Bauchstranges ausgehen. 
Sobald der Nerv das Parapodial- 
ganglion verlasst, theilt er sich, 

d ^^""---JL-'-^ ^®^ ®^°^ ^^^ S®^^ "^^^ einem 

Figur 6. kleinen Ftthler (v) an dem Bauch- 

ende des Parapodiums. Ein anderer Ast geht^^tiber an die Rttcken- 

seite des Parapodiums und dringt in ein ahnliches Organ (d) an 

seinem Rttckenende. 

Um nun die^Existenz eines solchen Reflexcentrums zu.be- 
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stiminen, experimentirte ich, wie folgt: Aus der Mitte einer grosseD, 
gesunden Nereis scbnitt ich ein aas 25 Segmenteu beRtehendes, 
zwei bis drei Centimeter langes StUck aus. Ich brachte die eine 
Klinge einer kleinen Scheere in den Yerdauungskanal and machte 
etwas seitlich vom Banchnervenstrang einen Langsschnitt durch 
die KOrperwand yon einem Ende zum anderen. Dana machte ich 
einen ^hnlichen Scbnitt aaf der anderen Seite des Nervenstranges 
und entfernte den ganzen Streifen Gewebe, der die Mitte der Baacb- 
wand bildet und natttrlicb den entsprecbenden Theil des Nerven- 
strangs. Es blieb also ein Warm, der vom Centralnervensystem, 
oder was man gemeiniglich daftir ansieht, vollkommen frei war. 
Icb reizte den Ftlhler am Rtlckenende eines Parapodiums durch 
leicbtes Kneifen mit einer kleinen Zange. Jeder Reiz wurde durch 
eine starke Bewegung des Parapodiums erwiedert. Reizung des 
Bauchfliblers venirsachte aucb Bewegungen des Parapodiums. 
Die Bewegungen folgen der Reizung mit mecbaniscber PrSzision 
und demonstriren Uber alien Zweifel das Vorbandensein eines Re- 
flexcentrums ftir jedes Parapodium. Bei vielen Anneliden existiren 
solcbe Ganglien entweder als gut entwickelte Massen oder als zer- 
streute Zellen oder Zellgruppen. Dass diese Zellen als Gentren 
gewisser Reflexe, wie z. B. der Absonderung von den Schleim- 
drUsen, funktioniren bei BerUbrung mit den Wanden der R5bre 
(Loeb), erscbeint bOchst wabrscbeinlicb. 

IT. Experimente mit Begenwarmern. 

Friedl^nder (3) fand, dass Entfernung des supraQsopba- 
giscben Ganglions beim Regenwurm das Eingraben nicbt beein- 
flusste, dass jedoch das Thier nacb Entfernung des sub(5sopbagischen 
Ganglions sich nicbt mebr eingrub. Dies warf die Fragen auf : 
Giebt es ein lokalisirtes Reflexcentrum ftir das Eingraben des Re- 
genwurms? Liegt dies Centrum im subSsopbagischen Ganglion? 

1. Entfernung des sub5sopbagischen Gang- 
lions. Icb anastbetisirte die Wtirmer mit Chloroform, drei bis vier 
Tropfen in 50 — 100 cbm Wasser. Nacb Entfernung des Ganglions 
gab icb den Wtirmern wenigstens 24 Stunden Frist, um sich von 
der Operation zu erholen, bevor icb sie durch irgend welche Beob- 
achtungen stQrte. In den ersten Tagen naeb dem Verlust dieses 
Ganglions macbten die Thiere gelegentlicb spontane Bewegungen 
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und krochen mit dem Sohwanz voraus ; aber man konnte sie auch 
dazu briDgen, vorwSlrts za kriechen, nUmlich durcb Reizang des 
Schwanzendes. In den ersten Tagen graben sich die Wttrmer 
sicber nicht ein ; aber nacb 5 — 6 Tagen fangen sie an sich in die 
Erde zu bohren and zwar mit dem Sohwanz zuerst. Allerdings 
kQnnen sie sich nicht in so feste Erde bohren wie unverletzte 
Wtlrmer; aber wenn das Material nicht zu fest ist, graben sie sich 
bald ein ; und in alien FUllen machen sie die charakteristischen 
Bohrbewegungen. Binnen ein oder zwei Wochen nach der Ope- 
ration beginnen sie auch wieder mit dem Kopf za graben. Diese 
Beobachtungen habe ich oft wiederholt, stets mit denselben Resul- 
taten. 

Die Thatsache, dass das Eingraben mit dem Kopf so bald 
nach- der Operation eintrat, zeigt, dass Regeneration des Ganglions 
die Rtlckkehr dieser verlorenen F&higkeit nicht zu erklSlren ver- 
mag. Ein Exemplar, dessen Eingraben ich eine Woche nach der 
Operation beobachtet hatte, wurde zwei Wochen spS^ter getMtet 
und sezirt. Die Regeneration des Ganglions war damals noch in 
keinem merkliohen Grade vorgeschritten. 

2. En tfernung des sub()sophagi schen undzweier 
oder mehrerer folgender Ganglien. Friedlllnder 
(3) entfemte bei seinen Experimenten gewQhnlich mit dem sab- 
Osophagischen Ganglion 2 — 3 gleich dahinter befindliche Ganglien. 
Er fand gew()hnlich, dass solche Thiere sich nicht eingraben, aber 
er erw^hnt die Thatsache, dass eins sich in die Erde za graben 
schien. Giebt es ein begrenztes Reflexcentrum fllr dieses Ein- 
graben ? 

Ein Warm, bei dem ich das subQsophagisehe and die nS.chsten 
vier Ganglien entfemte, versachte sich, mit dem Kopfe am 
achten Tage nach der Operation einzagraben. AUe Grabebewe- 
gungen voUzogen sich in vollkommener Weise, ausser dass die 
verwundeten Segmente sich nicht gehOrig zusammenzogen and in 
Folge dessen das Eopfende za stampf war, am sich in die Erde 
za schieben, obgleich der Warm angestrengte Versuche machte 
dies zu thun. Andere, bei denen 2 — 3 Ganglien ausser dem sub- 
Osophagischen entfernt worden waren, yerfuhren gerade so. Es 
versteht sich von selbst, dass alle sich in die lockere Erde mit 
dem Schwanz voran einzubohren vermochten. 

Die operirten unterschieden sich also von den normalen Wtir- 
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mem nur dadurch, dass die ersteren nicht so krSlftig arbeiten k5n- 
nen wie die letzteren nnd deshalb nur in loekerem Boden sich 
einzograben im Stande waren. Diese Thatsaehen bestatigen L o eb 's 
Ansicht (9), dass das Eingraben der Wiirmer ein Reflexakt ist, 
der Yom Stereotropismus abhftngt und demgemlUs nicht auf einen 
besonderen Theil des Thieres beschr^nkt ist. Dem Licht ans- 
gesetzt wird das Tbier unrnhig, und der Stereotropismus veranlasst 
es sich einzugraben. Lichtempfindlichkeit wie Stereotropismus 
besitzen alle Theile des Wurms, nicht nur der vordere Theil. 

3. QekQpfte Wttrmer. Nachdem ich zu .dem eben 
konstatirten Schlusse gelangt war, suchte ich, einer Yermuthung 
von L e b folgend, festzustelleu, ob nicht geringe Verschieden- 
heiten bezttglich der Funktionen oder der Aktionsintensit&t bei 
successiven Ganglion von vorn nach rttckwSirts vorhanden wUren. 
Ich schnitt ans einer Anzahl von Wttrmer n einige Segmente — 
5 bis 9 — aus dem vorderen Theile; ans einer anderen Reihe 
schnitt ich 13 bis 16 nnd aus anderen die ganze vordere Halfte 
des K5rpers. Ich suchte nun die Unterschiede dieser drei Grup- 
pen von Thieren zu bestimmen. 

a. Spontaneity, t. Die Unterschiede in der Spontaneitat 
waren sehr deutlich, — thats'slchlich so gross, dass ein Beobachter 
der ersten Gruppe nur h&tte schliessen konnen, dass die gekOpften 
Thiere fast ebenso viele SpontaneitUt besitzen wie normale Wttr- 
mer, wUhrend ein Beobachter der dritten Gruppe hEtte schliessen 
kOnnen, dass nach der Kdpfung nur geringe Spuren von Sponta- 
neitat verbleiben. AUein es ist wirklich mttssig in diesen FUllen 
von SpontaneitUt zu reden, wenn wir darunter Reactionen auf innere 
Reizquellen im Gegensatz zu Husseren verstehen; denn die Wttrmer 
befinden sich w^hrend der Beobachtung unter der Einwirkung 
zweier mUchtigen Husseren Reizquellen, n3.mlich Licht und Bertth- 
rung. Von diesem Standpunkte aus lOsen sich die Unterschiede 
zwischen den drei Gruppen auf in Unterschiede der Reaktionszeit und 
Unterschiede der Ermttdbarkeit ; besonders letztere. Je grOsser die 
Anzahl der aus dem vorderen KQrpertheil geschnittenen Segmente 
ist, desto eher kommt der in Bewegung gesetzte Mechanismus zur 
Ruhe. 

b. Eingraben. Was ich bezttglich des Eingrabens von 
Wttrmern, die ihres subOsophagischen Ganglions beraubt sind, be- 
hauptet habe, trifift auch auf Wttrmer zu^ bei denen der ent- 
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sprechende Theil des Korpers einfach abgeschnittea ist. Der Re- 
flex des Eingrabens ist voUkommen erhalten. Wtlrmer, bei denen 
16 Segmente oder weniger ans dem vorderen Ende geschnitten 
sind, versuchen immer noch sich in den Boden za bohren. Natiir- 
Hch kQnnen sie das mit dem vorderen Ende nicht vollfUhren, aber 
in lockerem, k5rnigem Dttnger and Humus kQnnen sie sich mit 
dem Sebwanz zuerst einbohren, und dabei machen sie voUkommen 
charakteristische Grabebewegungen. 

Wenn Wttrmer, denen die ganze vordere Halfte abgeschnitten 
war, Licbtreizen ausgesetzt wurden, so maehten sie Anstrengungen, 
um sich unter die Oberflache zu bohren. Wenn das Material locker 
genug war, draugten sich einige Thiere so hinein, dass sie voU- 
kommen bedeckt waren; aber bei jedem Versuch blieben auch 
mehrere dieser hinteren HSlften ganz auf der Oberflache. Die 
unruhigen Bewegungen, welche sie maehten, wenn man sie dem 
Lichte aussetzte, ahnelten oft mehr den Bewegungen beim 6ra- 
ben, als beim Eriecben, aber die Anstrengungen waren gewohn- 
lich resultatlos und von sehr kurzer Dauer. Das Verhalten dieser 
Wttrmer berechtigt ganz gewiss zu dem Glauben, dass das Ein- 
graben kein lokalisirter Reflex ist. Auch der Schlnss hat viel fttr 
sich, dass die Funktionsverschiedenheiten der successiven Ganglieii 
eher Grad- als Qualit'dtsunterschiede sind; dass aber je mehr nach 
hiuten ein Ganglien Hegt, seine Funktionen desto reinere Reflex- 
bewegungen sind und sich desto weniger Spontaneitat darin offen- 
bart. In anderen Worten, die Ganglien des vorderen Theils des 
Centralnervensystems reagiren mehr auf innere Reizquellen, als 
die des hinteren Theils. Von diesem Standpunkte aus kann man 
keinen besonderen Theil des Nervensysteras als den bezeichnen, 
der ausschliesslich Gehirnfunktionen besitzt, sondern solche Funk- 
tionen gehQren etwas mehr den vorderen Theilen an, als den hin- 
teren Theilen des Centralnervensystems. Das harmonirt mit der 
Bemerkung L o e b 's, dass der Unterschied zwischen den vor- 
deren und den hinteren Theilen nicht allein dem Gentralnerven- 
system zuzuschreiben sei, sondern auch den reizbaren Strukturen 
in der Haut. Ein Ueberfluss hochst sensitiver peripheraler Organe 
vom, und ein Mangel daran hinten k5nnte den anscheinenden 
Unterschied der Spontaneitat in den beiden Theilen des halbirten 
Wurmes augenscheinlich hervorbringen. 
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y. Experimente mit Blategeln. 

Operationen am Centralnervensystem des Blutegels sind scbwie- 
riger, als bei Nereis and Lumbricus wegen der bekannten 
Thatsacbe, dass der Nervenstrang von einem grossen Bluteinns um- 
geben ist. Das Gehirn und die subOsophagischen Ganglien eben- 
falls sind verh^Itnissmassig sehr klein und liegen sehr nahe am 
Scblunde. Der Blutegel, besonders H i r u d o , ISlsst sich schwer 
anasthetisiren, verglichen mit anderen Anneliden. Ich fand, dass 
es am besten ist, das Thier in eine lOprocentige AlkohollOsung 
zn tauchcn, bis es ruhig wird. Chloroform war nicht zweckmassig, 
weil es die Scbleimdriisen za so intensiver Thatigkeit stimulirte, 
dass das Thier unangenehm mit der Drtlsenabsonderang bedeekt 
ward. 

1. Section des Nervenstranges. Das Durehschnei- 
den des Nervenstranges oder die Entfernung von ein bis zwei 
Ganglien beim Blutegel, H i r u d o medicinalis, bringt Stibrungen 
in der Coordination hervor, die grosser sind als beim Regeuwurm, 
aber sehr viel geringer als bei Nereis. Der normale Blutegel 
macht den vorderen Saugnapf los, zieht den vorderen EQrpertheil 
schnell zusammen und streekt ihn aus. Die Zusammenziehung 
und Ausdehnung setzt sich schnell nach hinten fort, bis der ganze 
Korper lang und diinn ist, dann saugt sich der vordere Saugnapf 
fest, der hintere Saugnapf liisst los, die L^ngsmuskeln ziehen sich 
zusammen, machen den ganzen KQrper karz und dick und bringen 
den hinteren Saugapparat eine betrachtliche Strecke vorwarts. Jetzt 
hangt sich dieser fest, der vordere Saugnapf lasst los, und so wie- 
derbolen sich dieselben Bewegungen. 

Beim Kriechen der operirten Blutegel beobachtete ich mehrere 
Abweichungen von der normalen Methode. Sehr oft zieht sich nur 
das vordere Ende zusammen und streekt sich, saugt sich fest und 
kontrahirt seine Lslngsmuskeln. Zuweilen beginnen die hinteren 
Langsmuskeln zu erschlaflfen, ehe der vordere Saugnapf sich be- 
festigt hat, und dann ist das Kriechen vom normalen nur wenig 
verschieden. In alien solchen Fallen sind aber die Ausdehnung 
und Zusammenziehung des hinteren Theils merklich geringer als 
bei normalen Thieren und voUziehen sich auch langsamer. Der 
operirte Theil ist immer dadurch erkennbar, dass er nicht so zu- 
sammengezogen wird, wie die Theile dicht vor oder hinter dem- 
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selben. Manchmal llb^st der hintere Sangapparat nicht los, nach- 
dem der vordere sich befestigt hat, und dann Ziehen beide Theile 
gegeneinander, ohne vorw^rts za kommen. In anderen Fallen 
schleppt der hintere Theil hinten nach, mit dem Sangnapf nach 




Figur 7. 

unten, der sieh aber nicht fest ansangt. Manchmal war das 
Fehlen der Coordination sehr merklich; in FUllen n^mlich, wo 
der hintere Theil schwamm, wslhrend der vordere zu kriechen ver- 
suchte. Dann sah ich den vorderen Theil kontrahirt und wie zur 
Vertheidigung aufgerollt, w3,hrend der hintere Theil schwamm. 
Ein ander Mai hatte sich der E^rper torquirt und beide Saugn^pfe 
waren festgesogen und woUten nicht loslassen (Fig. 7). 

2. Entfernung mehrer er" Gangl ien des Ner- 
venstranges. Bei dieser Operation muss man sich sehr in 
Aeht nehmen und nicht in den Darmkanal schneiden, was sehr 
leicht geschehen kann wegen der Ausbauchungen des Verdauungs- 
kanals und seiner verhUltnissm^ssig dttnnen Wandungen. Nach- 
dem ich den gewilnschten Theil der Ganglienkette entfernt hatte, 
n'dhte ich die WundQffnang mit feinem Seidenfaden zu. Man muss 
auch darauf achten, dass die Thiere nicht fressen oder wenigstens 
sie nicht zu viel fressen lassen. Wenn der Verdauungskanal ziem- 
lich YollgeMlt ist, birst er fast sicher in der Wundgegend, 
und dann hat das Thier bald mit Wundinfektionen zu k^mpfen. 

Nach Entfernung mehrerer Ganglien finden coordinirte Orts- 
bewegungen zwar noch statt, eher seltener als nach einfacber 
Durchschneidung des Stranges. Bei einem Thier, dem ein StOck 
des Nervenstranges mit vier Ganglien vor zwei Monaten exstirpirt 
worden war, beobachtete ich ziemlich gut ausgeftthrte Ortsbewe- 
gungen. Beim Kriechen fand die gew5hnliche Reihenfolge von Be- 
wegungen statt mit dem Unterschiede von der normalen, dass der 
hintere Saugapparat nicht festgesogen zu sein schien, w^hrend der 
Kopf vorgestreckt wurde. Wenn der Korper gedehnt und zu- 
sammengezogen wurde, nahm der operirte Theil an der Zusammen- 
ziebung nicht theil. 69 Tage nach der Operation todtete ich dies 
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Thier and fand keine Spur von Regeneration des Nervenstranges 
an der operirten Stelle. 

GewQhnlich denkt man sieb die Nervenkette des Wurmes 
analog, wenn nieht homolog dem RUckenmark der Wirbelthiere. 
Icb versachte zn entdecken, ob zwiscben den Mnskeln der EOrper- 
wand and den entsprechenden Ganglien des Stranges tropbisebe 
ZusammenbUnge bestHnden, denen zu vergleieben, welche zwiscben 
den Wirbelskelettmaskeln and den Ganglienzellen in den yorderen 
HOrnern der graaen Masse im RUckenmark bestehen. Wenn solcb 
ein Zasammenbang existirte, wtirde man erwarten, Degeneration 
der Mnskeln nacb Entfernung der Ganglien vorznfinden. In diesem 
Pnnkt baben meine Untersacbungen bis jetzt nar ein negatives 
Ergebniss gebabt. Icb entfernte bei einer Anzabl Tbiere mebrere 
Granglien and ibre verbindenden Kommissaren and bielt die Tbiere 
nacb der Operation zwei Monate lang am Leben. Dann tQdtete 
und sezirte ieh sie and ein Tbeil des KOrpers innerbalb des ope- 
rirten Tbeils and ein Hbnlicber Tbeil von dem nnverletzten Tbeil 
warden gleicbzeitig gebHrtet in Paraffin eingebettet and gescbnitten. 
Eine Anzabl Scbnitte von beiden Tbeilen warden aaf denselben 
ObjekttrHger gebracht und ganz genau demselben Farbangsprocess 
unterworfen. Eine sorgfUltige Untersucbung zeigte nicbt den ge- 
ringsten Unterscbied zwischen den Mnskeln der operirten and 
denen der normalen Tbiere. 

Dass die Muskeln nacb Entfernung des Stranges nicbt dege- 
neriren, beweist nicbt, dass der Zasammenbang zwischen Nerv and 
Muskel im Warm prinzipiell von dem bei den bQberen Thieren 
vei'scbieden ist. Die ErklHrung mag darin liegen, dass Ganglien- 
zellen in den Nerven vorkommen. Diese Zellen kQnnen die wabren 
trophiscben Centren ftir die Mnskeln sein and pbysiologiscb den 
Parapodialganglien der Polychaeten entsprecben. Letztere dienen, 
wie wir bei Nereis geseben baben, als Centren der fteflextb'a- 
tigkeit and sind mdglicherweise aach tropbisebe Centren fUr die 
Mnskeln, welcbe sie innerviren. Die anatomiscbe Strnktur des Blut- 
egels macbt die Reflexfunktion dieser Ganglienzellen scbwer de- 
monstrirbar, aber desbalb kOnnte sie docb existiren. 

3. Entfernang des Unt e rs cblund -Ganglions. 
Besonders vorsicbtig muss man bei der Entfernang dieses Ganglions 
sein wegen seiner Kleinbeit und weil es nabe bei der Speise- 
rObre liegt. 
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Wahread der ersten paar Tage nach der Operation wird der 
vordere Saugnapf nicht gebraucht. Das vordere Ende des KOrpers 
erscheint angeschwoUen und unbeholfen. Durch Beriihrung des 
binteren Saugnapfes bringt man die Thiere leicht zum SchwimmeD. 
Nach einigen Tagen erlangt der Blutegel die Kraft wieder, die 
vordere Spitze seines KOrpers auszudehnen and sieb mit dem 
vorderen Saugnapf zu befestigen. Zwei bis drei Wochen nach 
der Operation vermQgen sich die Blategel an einen Frosch fest 
zu sangen und in beinabe normaler Weise zu fressen. Diese Be- 
obachtung wurde h^ufig wiederholt. Keine anderen Anneliden, mit 
denen ich experimentirte, waren im Stande, Nahrung zu sich zu 
nehinen nach Verlust des subOsophagischen Ganglions. Das Er- 
gebniss wird jedoch durch eine von Herrn V. E. Mc. Cask ill 
entdeckte anatomische Thatsache (die in einer demn'dcbst zu ver- 
()ffentlichenden Arbeit enthalten ist) bestatigt, dass namlich bei 
diesem Blutegel die Kiefer und ein grosser Theil des vorderen 
Saugapparats nicht vom subOsophagischen, sondern vom supra5so- 
phagischen Ganglion innervirt werden. 

VI. Becapitalation der Ergebnisse. 

Zum Schlusse wttnsche ich noch die wichtigeren, beim Be< 
obachten der Funktionen der verschiedenen Ganglien gewonnenen 
Ergebnisse in vergleichender Weise zusammenzufassen : 

A. DasOberschlund-Ganglion. 

1. Bei Nereis. 

a. Exemplare von Nereis, die ihr supra5sophagisches 
Ganglion verloren haben, nehmen keine Nahrung zu sich. Ihre 
Reaktion auf Nahrungsstoffe ist von ihrer Reaktion fiuf andere 
fremde Ki^rper, wie Steinchen oder Holzstttckchen, nicht verschie- 
den. Lslhmung der Fresswerkzeuge findet nicht statt, aber 

dasOberschlund-Ganglion scheint zu fun- 
giren als Centrum fttr die Reakti onen au f 
chemische, durch Anwesenheit von Nah- 
rungsstoffen her v orger uf e n e Reize, oder als 
Weg ftir die Uebertragung dieser Reize. 

b. Ihres snpra5sophagischen Ganglions beraubt grabt sich 
Nereis gewohnlich nicht ein, Lahmung des Schlundes ist sicher 
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nicht vorhanden. Es ist daher wahrscheinlich, dass das supra- 
Ssophagische Ganglion Centrum oder Bahn fttr 
diejenigen Reaktionen ist, welche die norma- 
len Grabebewegungen des Kopfes bervor bring en. 
c. Exeraplare von Nereis, die das supraosophagische 
Ganglion verloren haben, sind besonders unruhig. Sie zeigen ein 
anormales Bestreben vorwarts zu rennen. Dies Bestreben kann 
sie veranlassen sich durch Hindernisse einen Weg zu bahnen, an- 
statt ihnen aus dem Wege zu gehen. Unter solchen Umstanden 
kann Eingrabeu stattfinden. Sie ahneln Schrader's Froscbeu ohne 
Gehirn und ohne den vorderen Theil der Medulla, und Goltz' 
Hunden, denen die vorderen Halften der Grosshirnhemispharen ex- 
stirpirt waren. 

2. Beim Regenwnrm. 

Die Storungen nach Verlust des supraOsophagischen Gang- 
lions sind beiin Regenwurm nicht sehr hervortretend. Die opeiirten 
Thiere essen und graben sich ein wie normale Thiere. 

B. Das Unterschlund-Ganglion. 

1. Beim Nereis. 

a. Nach Verlust des subosophagischen Ganglions bleibt Ne- 
reis sehr ruhig und macht wenige spontane Bewegungen. 

b. Nereis nimmt nach Verlust des subosophagischen 
Ganglions keine Nahrung zu sich. Der Schlund ist schlaff und 
vorgestreckt und nach Verlust des subosophagischen Ganglions 
fast voUstandig gelahmt. Folglich hangen bei Nereis diemo- 
torischen Innervationen beim Ergreifen und Ver- 
schlingen der Nahrung vom subosophagischen 
Ganglion ab. 

c. Exemplare von Nereis ohne subosophagisches Ganglion 
graben sich nicht ein. Bewegungen des Schlundes sind die Haupt- 
sache bei der Arbeit des Eingrabens; aber die sehr weitgehende 
Lahmung des Schlundes nach Verlust des genannten Ganglions 
macht diese Bewegungen unmoglich. 

Eine Vergleichung der Ergebnisse der Exstirpirung des supra- 
Ssophagischen Ganglions mit den Resultaten der Exstirpiruug des 
subosophagischen Ganglions bei Nereis scheint darauf hinzudeuten, 
dass die Grab- und Fressreflexe des subosophagischen Ganglions 

E, Pflai^or, Arohiv f. Ph^Hioloffio. Bd. 67. 20 
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normaler Weise durch Impulse in ThSltigkeit gesetzt werden, die 
entweder von dem sapraOsophagischen Ganglion kommen oder 
dureh dasselbe passiren. 

2. Beim Blntegel. 

Die Entfernung des subOsophagiscben Ganglions zieht beim 
Blutegel den Verlust keiner bestimmten, charakteristischen Reak- 
lion nach sich. Bei Hirudo scheint das 8ub5sophagi- 
scheGanglion inseinerFunktion von den andern 
Ganglien der Ban eh ket te nicht v er schieden z a 
se i n. 

3. Beim Regenwiirin. 

Nacb Entfemang des subdsopbagischen Ganglions frisst der 
Regenwurm nicht. Er grUbt sieb auch niebt in normaler Weise 
ein, docb bleibt das Bestreben sicb einzugraben nacb Verlust dieses 
Ganglions bestehen. 

G. Die Ganglien der Bauebkette. 

Beim Regenwurm, beim Blutegel und bei Nereis bleiben 
die Segmente, in denen die Baucbganglien exstirpirt worden sind, 
sehlaff und nebmen an den Ortsbewegungen keinen Theil. 

Bei diesen Thieren funktionirt jedes Ganglion der Nerven- 
kette als das locale Centrum fiir sein entsprechendes Segment. 

D. Die Ganglien der Parapodien und der Ftthler. 

Bei Nereis besitzt jedes bewegliche Anbang- 
sel ein unabh^ngiges Reflexcentrum. 

Die Ganglien der Parapodien sind die.Cen- 
tren fttr die Re f lexbe wegu ngen der Parapodien. 

Die grossen Ganglien der 5sopbagisc b e n 
Eommissur und desaccessoriscben Nervs sind 
Centren fttr die Ref lexbewegungen der Ftihl- 
f a d e n^ 
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ON THE MEASUREMENT OF MENTAL ACTIVITY 
THROUGH MUSCULAR ACTIVITY AND THE 
DETERMINATION OF A CONSTANT OF 

ATTENTION. 

By JEANNETTE C. WELCH. 
[From the Hull Physiological Laboratory of the University of Chicago^ 

TN 1886 Loeb published a preliminary communication in which 
-*■ he showed how muscular force could be used for the measure- 
ment of mental activity.^ He found that the maximum pressure 
which the flexor muscles of the hand can exercise upon a dynamom- 
eter becomes smaller when the person attempts to do mental work 
simultaneously. The mental work in Loeb's experiments consisted 
in multiplying and reading. The more difficult the multiplication, 
the smaller the maximum pressure became. If P be the maximum 
pressure without mental work and / the maximum pressure with 
simultaneous mental work, the more attention the mental work re- 
quires the larger P — / becomes. 

If we assume further that P is the expression of the attention in 

the case that the whole available attention is given to muscular work, 

P—p 

the expression —p^ represents the constant of attention for one kind 

of mental work. It is of interest to determine how this constant 
varies quantitatively for different kinds of mental work. At the re- 
quest of Dr. Loeb, and under his direction, I determined the con- 
stant of attention for a number of various mental activities. The 
experiments were finished during the year 1895. Circumstances, how- 
ever, have delayed their publication. 

1 Loeb: Muskelthatigkeit als Maass psychischer Thatigkeit. Arch. f. d. ges. 
Physiol., xxxix, p. 592. 
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Before I give the results of these experiments it will be necessary 
to describe the methods used. 

I. On the Methods of determining Static 
Contraction. 
I used Loeb's dynamograph (Fig. 1), designed for this special in- 
vestigation I he subject grasps the handle, braces the palm of the 
hand against the post, then pulls as shown in the drawing. 




The force of the hand works against the elasticity of a steel bar 
attached to a movable axle which has a lever. 'ITie axle, bar, and 
lever are all in one piece, which is held by steel screw points. The 
steel bar rests against a wedge. The length of the part strained can 
be varied by moving the wedge to any place on the scale. 

Fig. 2 is a drawing of the steel wodge and axle. The distance 
between the handle and the post can be adjusted to hands of differ- 
ent sizes. This distance is l<ept constant for the same subject. As 
the bar bends, the axle turns and the lever is raised. 

The dynamometer was calibrated by suspending weights to the 
hooks on the axle, the force being directed by a pulley, in the direc- 
tion in which the 
' ' pull is made. The 

height to which the 
lever was raised for 
each additional kilo- 
gram was traced on 
^"'"■'^ "• the smoked drum of 

a kymograph. In this manner a scale was made by which every kilo- 
gram of force applied to the dynamometer could be measured directly. 
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The static contraction is a contraction caused by a constant inner- 
vation. The subject grasped the handle of the dynamometer and 
gave a constant maximum innervation to the muscles of the hands 
until the beginning of fatigue was felt, a curve being traced on the 
revolving cylinder. A time-marker connected with a second's pen- 
dulum registered the seconds. The ordinates of the curve represent 
the force ; the abscissae, the time. The area, or product of the mean 
ordinate by the number of seconds, expresses the static contraction 
in terms of kilogram-seconds. 

The static work varies as the mean pressure, as the following figures 
show. 



« 


Right Hand. 




Mean ordinate, in kilos. 


Number of seconds. 


Static contraction in 
k ilogram-secon ds . 


24.0 


34 


816.0 


16.1 


49 


738.9 


11.3 


83 


937.9 


4.6 


170 


782.0 


3.8 


286 


1086.0 



The abscissae increase as the ordinates decrease. The maximum 
static contraction expressed in kilogram-seconds is when the mean 
ordinate in the series is smallest. Yet the static contraction is greater 
with the average ordinate at 11. 3 than at 4.6 kilograms. So the 
static contraction is not always greatest with the smallest ordinate. 
It is a function of both time and force. 

The chief source of error in obtaining the maximum constant in- 
nervation is lack of attention. The slightest distraction shows a 
corresponding decrease in the height of the ordinate. With some 
subjects, the maximum innervation is not given until after several 
trials, although the subject may think so in the first trial. In all 
cases the second curve is a little higher than the first. The tonus 
of the muscle is increased slightly by exercise. 

I observed that, whenever the maximum innervation was given to 
the hand, several groups of muscles were innervated at the same 
time ; as, for example, the muscks of the resting hand, of the face, 
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TABLE I. 





Right 


Hand. 


Lefi' 


Hand. 


Innervation 

of one hand 

alone. 


Innervation 
of both 
hands. 


Innervation 

of one hand 

alone. 


Innervation 

of both 

hands. 


27.0 kilos. 


25.5 kilos. 


25.5 kilos. 


26.0 kilos. 




29.0 


29.0 


24.0 


25.5 


Maximum ordinate . . 


' 26.0 


28.0 


25.0 


25.0 




27.0 


270 


28.0 


25.0 


Mean 


24.0 


265 


23.0 


. 25.0 


26.6 


27.2 


25.1 


25.7 




' 25.0 mm. 


24 mm. 


22.0 mm. 


24.0 mm. 




24.5 


27.0 


21.0 


22.5 


Ordinate at 10 seconds | 


' 26.0 


28.0 


23.0 


24.0 




27.0 


26.0 


26.0 


21.0 


Mean 


22.0 


24.0 


22.0 


24.0 


24.9 


25.8 


22.8 


23.1 




19.0 


22.0 


23.0 


23.0 




23.0 


26.0 


22.0 


23.0 


Minimum ordinate . . 


- 23.0 


22.5 


22.0 


20.0 




23.0 


25.0 


25.0 


21.0 


Mean 


23.0 


22 


21.0 


22.0 


22.2 


235 


22.8 


23.1 




23.2 


23.8 


23.5 


24.3 




25.5 


27.3 


22.3 


23.6 


Mean ordinate of curve 


- 24.7 


25.1 


23.0 


22.2 




25.0 


26.0 


26.3 


22.6 


Mean 


23.0 


24.1 


22.0 


25.5 


242 


25.2 


23.4 


23.6 



' 
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and of the jaws. The subject is quite unconscious of this, since his 
sole purpose is to produce the maximum force. This led me to ex- 
periment to find out if the effect would be greater when I gave a 
maximum innervation to both hands simultaneously than to one 
alone. 

Using the kilogram scale, I measured the ordinates of each curve. 
I have given, in Table I, four ordinates for each curve, the maximum 
ordinate, the ordinate at ten seconds, the minimum, and the mean 
ordinate. The corresponding ordinates in both cases are arranged 
in parallel columns. In tracing each curve, the handle of the dyna- 
mometer was dropped the moment fatigue of the muscles was 
perceived. 

One sees that the corresponding ordinates are usually somewhat 
larger in the cases in which both hands were innervated at the same 
time ; the difference would have been greater in all probability if in 
innervating one hand alone I had succeeded in inhibiting all impulses 
to the other hand. 

I repeated the same experiments, varied only by holding a thirty- 
pound weight in one hand while pulling the, dynamometer with the 
other. The results were practically the same as in the preceding 
experiments. I give in Table II the mean of each set of ordinates 
out of five experiments with each hand. The innervations of the 
pulling hand are more constant when the other hand is holding a 
weight. This is the only difference in the two series of experiments. 

TABLE II. 





Right Hand. 

• 


Leki' Hand. 


Innervation 
of left 
hand. 


Holding 30 
lb. weight. 


Innervation 
of left 
hand. 


Holding 30 
lb. weight. 


Mean maximum ordinate 
Ordinate at 10 sees. . 
Minimum ordinate 
Mean ordinate . . . 


26.5 kilos 
26.8 mm. 
21.2 
23.7 


27 kilos 
27 mm. 

23.5 
25.6 


25 kilos 
23.4 mm. 
21.4 

22.8 


25.6 kilos 
24.3 mm. 
23.3 

23.8 



It seems probable that the effect of the innervation to the hand 
varies inversely as the number of inhibitions given to the other mus- 
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cles at the same time. A child innervates several groups of muscles 
in his first attempts to use one set of muscles. All control seems to 
depend on inhibition impulses. 

II. Determination of the Constant of Attention for 

Various Mental Activities. 

The maximum static innervation of the hand is arbitrarily selected 
here as a measure of other voluntary activities simultaneously at- 
tempted. I do not mean that a muscular equivalent of mental 
activity can be determined in the sense in which we determine the 
mechanical equivalent of heat. Loeb found that the maximum force 
of the hand decreased in proportion to mental work. The decrease 
of muscular force during mental activity may be due to an act of 
inhibition of innervations, or may be a result of a division of the 
constant innervation energy between two simultaneous activities, but 
in either case the relation of the decrease to the intensity of mental 
activity is primarily a function of attention. There can, however, be 
no adequate explanation of attention while so little is known of the 
physiology of the elements in the nerve centres. Therefore I shall not 
attempt to explain these facts, but I hope to contribute something to 
the physiology of attention. 

In order to obtain the maximum static contraction curve, the con- 
stant undivided attention is necessary, and, if the element of fatigue 
does not enter in, the innervation will depend upon the concentration 
of attention. Therefore, according to Loeb, the ratio of the decrease 
in the maximum constant muscular innervation accompanied by a 
mental activity, to the original maximum constant innervation alone, 
gives the constant of attention for any given time. The determina- 
tion of the constant of attention for various kinds of mental work, 
affords a method of comparing the degree of concentration of atten- 
tion required in different kinds of activity. 

If P equals the force of the hand at any given second, in the 
maximum static curve, /, the force of the hand at the same time 
when accompanied by mental activity, then the constant of attention, 

A. Constant of Attention in Registration of Rhythmical Motions. — 
I. In each experiment three curves are traced. Thus, curves (i) and 
(3) in Fig. 3 are maximum static curves, the former recorded at the be- 
ginning, the latter at the end of the experiment. Curve (2) records 
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the attempt to give a constant muscular innervation to the hand while 
observing with the eye the vibration of a second's pendulum, and 
registering each time the bulb reaches its maximum amplitude on 
either side of the centre. It is at this moment of maximum ampli- 
tude that the electric connection is made in the pendulum, and the 
time-marker records a second. If the tracings of the pen and those 
of the time-marker coincide, the observations are accurately recorded, 
showing good attention on the part of the observer. In Fig. 3 (2) 
the subject begins the mental work first, and then attempts the mus- 
cular, while the attention on the observation and registration is 
continued. 

The pneumatic pen of Marey's tambour registered each observa- 
tion. Two closed rubber tubes connected with the tambour by a 




glass T-tube. The , , 1 time the rubber 

tube was pressed. The lever of the dynamometer, the time-marker, 
and the pen were arranged in the same vertical line at the beginning 
of each experiment. 

The second maximum static curve (Fig, 3, (3)) was traced to 
make sure that the decrease in the preceding curve was not due to 
fatigue. Each curve was continued until the subject was conscious 
of the beginning of fatigue; a period of rest was then allowed. 
Every precaution was taken to eliminate fatigue. 

I have given in the following tables the results of the last ten 
experiments with each hand, recorded in Fig. 3. The first experi- 
ments gave very irregular results, but after a little practice, I could 
register observations and pull the dynamometer at the same time 
much more accurately. 

In these tables, four constants, obtained by substituting ordinates, 
represent the force for the given time. In the formula for the con- 

P~p 
stant of attention, A — —p-: for the value of P, the mean of the 

corresponding ordinates in curves (i) and (3), Fig. 3, is used; for 
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p, the ordinates of curve (2), corresponding to the same second as 
those taken in (i) and (3), are employed. 

If the attention were constant in each experiment, the ordinate 
would be the same for each second and the curves would be a straight 
line. Since there are fluctuations of attention in each experiment 
I have measured the constant for the beginning, the end, at ten 
seconds, and for the mean of the ordinates at the several times. The 
maximum ordinate in curve (2) is often liiglier because the attention 
is turned from the mental work when beginning to pult the dyna- 
mometer; at the end, the minimum ordinate may be lower than 
necessary in order to do the registering accurately. The ten-second 
constant is freer from this error, and, in most cases, is nearer the 
mean constant. 

It should be remarked that where there is inaccuracy in the regis- 
tration of the vibrations of the pendulum, there is a corresponding 
increase in the muscular effect. Sometimes, when the subject begins 
the muscular work after beginning the registration, the lever of the 
dynamometer will reach nearly its maximum for a second or two, 
then drop suddenly as the mental work is begun accurately. In 
beginners in these experiments, there is either a rapid oscillation 
from one kind of work to another or the innervations given to the 
registering hand are transmitted to the pulling hand, as the impulses 
are periodically summed. Probably both these influences are felt. 

In Table III (a) I have given the result of ten experiments per- 
formed upon myself after I had had some practice in experimenting. 
Table III (b) gives the results obtained from different subjects. 




All the curves obtained by the left hand during registration are much 
more regular than those obtained by the right hand; compare Fig. 4. 
These irregularities are due, probably, to a summation of stimuli 



The Measurement of Mental Activity. 

■ TABLE III. 



RtCHT Hand. 


Left Hand. 


/'. 


/. A^ 


^'- - 


/. A = 


^'- 




30.5 


25.0 


25.0 


21,0 








32.0 


18.0 


22.5 


16.0 








ZS.5 


20.0 


22.0 


19.0 








30.0 


32.0 


2S.0 


19,0 






Ordi nates at 


2S.S 


21.0 


22.7 


18.0 






ten seconds. 


25.7 
28.5 


180 
18.0 


22.S 
23.0 


18.0 
18.0 








24.0 


19.0 


22,0 


15.0 








26.7 


22.0 


20.7 


17.5 
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2S.0 


24.7 


19.5 






Mean . . 


27.6 


20.8 


0.25 22,9 


18.1 0,20 



I obtainidfrom diffiri 

Right Hand. 



Subject No, 


Max. .4. 


10 sec. A. 


Min. A. 


Mean A. 


2 


.09 


.12 


.33 


32 


3 


.12 


.2,S 


.48 


m 


4 


.16 


,17 


.55 


.37 


5 


.13 


.35 


.53 


.34 


9 


.32 


.38 


.57 


.44 



on pressing the rubber tube with the left hand. The stimuli in the 
rhythmical recording do not pass to the left hand so readily when 
the right hand is recording, but when the left hand is recording, 
the rhythmical impulses pass to the right hand as readily as to the left. 
Physiologically, it is not known why the stimuli seem to pass with 
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less resistance along the course most used. In one curve (Fig. 5 (2)). 
the summation is nearly regular for every five seconds. These irregu- 
larities are very marked with most beginners. In some cases the 
hand on the dynamograph follows the rhythm of the pressing of the 
rubber tube. There was a tendency for the one registering to press 
harder in the attempt to keep the force of the dynamograph constant. 
The other subjects always used the right hand, so I think there 
would be this difference in two hands in most cases. I experimented 
most with No. 3 (see Table III), nine times -and the ten-second 
and mean constant of that subject is nearer that of my own. I 
should expect, however, to find as much difference in this constant 
for different persons as in the time reaction. I have given one sub- 
ject the same number in all the series of experiments. 




Figure 5 

2. The next series of experiments is hke the preceding, varied 
only by pressing alternately two tubes in registering the observations. 
It required somewhat greater effort of attention in keeping the hand 
alternating from one tube to the other, and registering at the same 
time, as shown in curve (2), Fig. 5, when compared with (2) of 
Fig. 3- 

Comparing these constants of attention with the corresponding 
ones of the first registration, the latter are without exception mark- 
edly higher, both in experiments made upon myself and upon others. 
It may be interesting to note that in spite of the great difference in 
the maximum ordinate of the six subjects, three of the mean con- 
stants are .42, one .41, and one .34. 

The same errors, and consequently the same irregularities, ap- 
peared in these curves as in the former ones; namely, those irregu- 
larities caused by the oscillation of attention from one activity to the 
other, or by the periodical summation of innervations from the 
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TABLE IV. 

{a\ Registration of vihration by pressing two tubes. VistuU observation. 



Right Hand. 



P. 



Ordinates at 
ten seconds. 



27.2 
26.0 
26.5 
23.5 
24.5 
21.5 
22.5 
23.5 
26.5 
24.2 



A 



13.0 
12.0 

8.0 
15.0 
14.0 
10.0 
10.0 

9.0 
14.5 
13.0 



A = 



_P-p 



Mean. . . 24.3 



11.8 







Left Hand. 



P. 



48 



23.0 
24.7 
24.5 
25.5 
27.0 
23.5 
235 
24.0 
26.2 
20.5 



24 2 



13.0 
15.0 
18.0 
14.0 
15.0 
14.5 
11.5 
17.0 
15.0 
13.0 



A = 



_P-p 



14.6 







39 



(b) Constants obtained from different subjects. 
Right Hand. 



Subject. 
No. 


Max. A. 


10 sec. A. 


Min. A. 


Mean A. 


2 


X .20 


.60 


.69 


.42 


3 


X.17 


.32 


.56 


34 


4 


X .22 


.33 


.61 


.42 


5 


X .29 


.40 


.80 


.42 


' 


X .61 


.70 


.75 


.70 



rhythmical pressing with the other hand. The latter irregularity was 
more marked in these experiments than in the first ones. It ap- 
peared with the right hand pulling the dynamometer as in the other 
series. Probably sufficient practice would eliminate these. 

3. I determined whether the constants in registering by two 
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tubes would be less if the observations of the vibrations were made 
by listening to the ticking of the pendulum rather than by visual 
observation. 

TABLE V. 

Regislration by prtaing hvo tubfSt auditory ohiervation. 





Rthht Hand. 


l.RFT Hand. 


Ordinate, 


P. 


P- 


.='-^'. 


P' 


P- 


-^- 


Mean Max. . 

10 sec. . . 
Min. . . . 


27.S 
24.2 
2a2 


20.4 
17.0 
14.4 


0.26 
029 
028 


25.4 
23.^ 

20.5 


17.1 
14.4 

11.4 


0.35 
038 
044 




Mean ^ = 0.28. 


Mean A = 038. 




Figure 6. Friction Machine. 



The constants 

— ^ „ are less in audi- 

tory observation 
than in visual, 
when the right hand only is used, but 
about the same when the left hand 
is used for the dynamometer. The 
mean ordinate is .28 with the right 
hand, and .38 with the left hand. All 
of the constants of each hand show 
about this same difference. Most of 
the constants obtained with the left 
hand have shown less variation than 
those of the right hand, and have 
averaged less in all of the former ex- 
periments. Not being able to have 
subjects for a sufficiently long time 
to make these experiments with both 
hands, I cannot say whether this dif- 
ference in the two hands is common 
to most subjects, or simply peculiar 
to the one subject alone. 
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4. I combined muscular effort with the registration by substitut- 
ing a friction machine for the tambour. The friction machine 
CFig. 6) consists of a wheel and axle to which is attached a jointed 
vertical rod carrying a long lever. At each revolution of the wheel 
the rod moves up and down and the lever traces an harmonic curve. 
The subject turned the wheel one half of a revolution at each obser- 
vation. Under the wheel is a brake block, which can be lowered or 
raised by a thumb screw. The brake block is supported on a coarse, 
stiff, steel spring, and the closer the brake block is pressed against 
the wheel, the greater the number of units of friction produced be- 
tween the two through the elasticity of the spring. 

I have given the constants obtained by taking the mean of five 
experiments with each hand when the friction was, 0,1,5, and 8, as 
indicated by the scale beside the brake block 



TABLE VI. 

Registration of vibration by friction machine. 

Visual Observation. 





Right Hand. 


Left Hand. 


I 


Mean constant of 
Max. A. 


10 sec. A. 


Mean constant of 
Max. A. 


10 sec. A. 


FO 


.30 


.46 


.33 


.37 


Fl 


.32 


.42 


.28 


.62 


F5 


.16 


.42 


.27 


.35 


F8 


.13 


.27 


.21 


.32 




Min. A. 


Mean A. 


Min. A. 


Mean A. 


FO 


.62 


46 


.50 


.45 


Fl 


.50 


.40 


.47 


.37 


F5 


.46 


.35 


.40 


.34 


F8 


.29 


.26 


.43 


.31 



The constants are greater than in the previous experiments when 
there is no friction, but as F increases, the constants decrease. This 
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decrease in the constants depends upon the increase in the innerva- 
tion of the recording hand in order to overcome the resistance of the 
wheel. This is the same phenomenon mentioned before: namely, 
that the effect in the hand pulling the dynamometer is greater if the 
same muscles in the other hand are innervated at the same time. 

P—p 
Therefore, va A = -77- , p increases with F ; hence A decreases when 

F increases. 

One observes the same difference in the constants of the two hands 
even in a more marked degree in this set of experiments. The im- 
pulses passing to the left hand in overcoming friction in turning the 
wheel affect the right hand more while that hand is pulling the 
dynamograph than when the left hand is pulling. Therefore the con- 
stants for the right hand are much less than those for the left. 

B. Constant of Attention in the Observation of Coincidence of Two 
Vibrating Pendulums. — The second pendulum and the pendulum of a 
metronome were set vibrating in different periods of time. A lever 
recorded the vibration of the metronome. The metronome pendulum 
was lengthened and marked with red, and so placed in relation to the 
second pendulum that the tracings of both would show coincidence 
at the same time that the coincidence could be seen by the observer. 
When the subject observed the coincidence he pressed a rubber tube 
of Marey's tambour. All the levers being arranged in the same 
vertical line at the beginning, the tracings show whether the observa- 
tions were accurate. 

I give the results of three sets of experiments made in different 
ways: {a) the observation was made by the eye directly; (Ji) the 
subject looked through a small dark tube which shut off most of the 
visual field except at the place of coincidence ; {c) every fifth vibra- 
tion of the metronome, and every second vibration of the second 
pendulum were registered. Five experiments were made with both 
hands in each case. 

I found it very difficult to register accurately and to pull the 
dynamometer even after some practice ; none of the first {^a) series 
was accurate. Most of the next series {U) were nearly accurate. It 
was easier to see the coincidence through the tube, although it re- 
quired greater effort in accommodating the eye to the tube. Probably 
this may be the reason that the constants are somewhat higher 
in (*). 
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In the last series (c) the mental effort of memory, as well as that 
of observation, was involved for the first time. It required the great- 
est effort of attention to remember the counts of both pendulums and 
do any muscular work at all. In nearly all the experiments the 
vibration of one of the pendulums would be registered accurately, 
and that of the other registered irregularly. There was more regular- 
ity in the form of the curves and less difference in the results of the 
two hands in all of these experiments than in the former ones. 



TABLE VII. 

Constants of cUtention in registration of coincidence of two vibrating pendulums. 



(") 


Right Hand. 


Left Hand. 


Mean Or. 


P. 


P- 


A ^-^ 


P, 


P- 


A ^'^ 
^ P' 


Max. . . . 
10 sec. . . 
Min. . . . 


26.1 
24.1 
21.4 


20.3 
16 8 
10.4 


.21 
.30 
.51 


236 
22 3 
19.9 


17.8 
14.0 
10.3 


.24 
.37 
.51 




Mean A — .34 


Mean A = .35 


{b) Observation through a tube. 


Max. . . . 
10 sec. . . 
Min. . . . 


263 

23.5 
22.9 


17.6 

15 3 

9.8 


.33 
.34 

.57 


22.4 
20.9 
19.0 


14.6 

12.2 

9.8 


.34 
.41 

•* 

.48 




Mean A — .41 


Mean A = .42 


(c) Registration of <Jth vibration of metronome and zd vibration of pendulum. 


Max. . . 
10 sec. . . 
Min. . . . 
Mean. . . 


25.7 
24.9 
19.2 
22.0 


13 2 
9.6 
66 
8.9 


.48 
.61 
.65 
59 


22.7 
21.7 
17.9 
20.0 


11.8 
9.4 
6.2 

8.3 


.48 
.56 
.65 
.58 
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C. Determination of the Constant of Attention in Reckoning. — 
When reckoning, I found myself whispering each step in the process, 
and the harder I pulled the dynamometer, the greater was the ten- 
dency to whisper, and the greater the effort to remember. The whis- 
pering and the writing of the results produced great irregularities in 
the curves. I finally obtained constants from two series of five 
experiments each, for both hands. In the first (ji) I performed 
multiplication of the numbers from 12 to 20, as 14 X 13, 14 X IS» 
etc., in every combination, until I was conscious of the beginning of 
fatigue. The second series {b) was done in the same way, with 
numbers from 20 to 30. In both series, the eyes were closed, there 
was no whispering, and the results were recorded from memory after 
each experiment. Then I tried to eliminate all the effects from other 
muscular impulses, such as whispering, writing, and visual perception. 

The constants in (^) were obtained in the same way as those of 
{a) and {b), by multiplying numbers from 60 to 70 ; also those in 
{d) by simply adding by 12's, 9's, 8's, etc. 

I found it required less effort in reckoning if the figures were before 
the eye, and the constants in {c) were obtained in that way. I could 
not repeat the reckoning in (^a) or (b), since the practice with those 
numbers had made it less difficult, so I took the numbers from 
30 to 40. 

The constants in (J)) are, on the whole, greater than those in (^), 
especially the mean constant. In the other series they are smaller, 
although the numbers are larger. . 

The constants obtained in adding {(T) are considerably smaller, 
as we should expect, as the mental effort is less. 

Although it seemed much easier to reckon with the eye upon the 
figures and to repeat each process to myself, the constants obtained 
with the right hand are about the same as those in {a)^ and less with 
the left. The numbers were larger (30-40) but the mental effort 
was about the same. The reason the constants with the left hand are 
smaller in this particular case I cannot explain. In reckoning all of 
the other series the mean constants obtained with the left hand were 
a little higher than those obtained with the right hand. The innerva- 
tion of the vocal cords and muscles used in speech must have inter- 
fered with the innervations of the left hand. 

The effort in memory is less with the figures before the eyes, yet 
the attention in observation is another factor which has a much 
greater effect on attention than one realizes. 
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TABLE VIII. 
Constant of Attention in Reckoning. 



{a) Multiplication of numbers from 11 to 20 with eyes closed. 




Right Hand. 


Lefi* Hand. 


Mean 
ordinate. 


P. 


/. 


^'-7- 


P. 


/• 


.=t.. 


Max. . . . 


25.3 


11.9 


.52 


23.2 


10.2 


.56 


10 sec. . . 


22.9 


10.2 


.55 


21.6 


9.3 


.56 


Min. . . . 


19.9 


8.8 


.55 


18.3 


7.4 


.59 


Mean . . . 


22.0 


10.0 


.54 


20.4 


9.0 


.55 




Four errors out of 22 problems. 


Four errors out of 18 problems. 


(b) Multiplication of numbers from 20 to 30, eyes closed. 


Max. . . . 


26.1 


12.1 


.53 


23.7 


10.8 


.54 


10 sec. . . 


23.5 


9.4 


.60 


21.9 


9.8 


.55 


Min. . . . 


20.5 


7.9 


.60 


18.4 


6.7 


.63 


Mean . . . 


23.2 


9.1 


.59 


20.5 


7.9 


.61 




Four errors out of 20 problems. 


Six errors out of 20 problems. 


(c) Multiplication of numbers from 30 to 40. Results registered. Eyes follow the figures. 




Max. A. 


10 sec. A. 


Min. A. 


Mean A. 


Right Hand . . 


.50 


.54 


.63 


.54 


Left Hand . . . 


.46 


.35 


.43 


.38 


{d) Adding by 12'j, 8*j, 9V, etc^ eyes closed. 




Max. A. 


10 sec. A. 


Min. A, 


Min. A. 


Right Hand . . 


.40 


.44 


.32 


.39 


Left Hand . . . 


.46 


.48 


.46 


.47 
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{e) Multiplication of numbers from ii to 20. 


Subject No. 


Ratio of 
error. 


Max. A, 


10 sec. A, 


Min. A. 


Mean A. 


2 


H 


.24 


.31 


.41 


.30 


3 


• • • m 


.65 


.65 


.62 


.64 


6 


% 


.20 


.20 


.22 


.23 


8 


% 


.13 


.20 


.27 


.20 


10 


» • • • 


.40 


.43 


.48 


.44 


(/) Multiplication of numbers from 60 to 70 


• 


Right Hand . 


Max. A, .46 


10 sec. 


^,.48 


Min. Ay .46 


Mean A, .47 



D. Constant of Attention in Reading and Writing. — In this series 
I determined the constants with the right hand alone. I read an 
article not very difficult to comprehend from a sociological journal, 
and determined the constants as before. The following table {a) 
shows that the constants are smaller than those in reckoning. 



TABLE IX. 





Max. A. 


10 sec. A.4 


Min. A. 


Mean A. 


Right Hand . . 


.34 
.38 


.30 
.37 


.36 
.30 


.34 
.38 



In {b) are seen the results of a series of experiments where I used 
all those coordinated muscles necessary in writing without doing other 
mental work. I made short straight lines, one after another, all 
the time I was pulling the dynamometer. Thus I determined the 
constants for those complex coordinated motions. 

This activity requires about the same degree of attention as that 
in the other two series. The constants for the right hand may be a 
little higher on account of the greater effort in writing with the left 
hand. I observe here, that the greater the muscular effect in pulling 
the dynamometer, the longer the marks, and the harder the other 
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Hand would press on the paper in writing. Accordingly the more 
tiVie subject inhibited such impulses and wrote naturally, the less the 
miiscular work done. I believe this explains the lower constants of 
attention obtained from other subjects in this series of experiments (^). 



[b) Constants in writing. 



Right Hand . . 



(( 



11 



• • 



Max. A. 



.34 
.36 



10 sec. A. 



.41 
.30 



Min. A. 



.40 
.36 



Mean A. 



.35 
.33 







Kc) 






Subj. No. 


Max. A. 


10 sec. A. 


Min. A. 


Mean A. 


2 


.20 


.33 


.33 


.22 

■ 


3 


.28 


.25 


.31 


.24 


11 


.08 X 


.25 


.46 


.24 



E. Constants Varied by Beginning Muscular Activity First. — In all 
the former determinations, the muscular activity was begun while the 
mental activity was going on. By reversing this order I found as 
Loeb had done before that in most cases the corresponding constants 
were markedly less. The difference is more marked in some subjects 
than in others, but in all cases the mean constant is less if determined 
by beginning the muscular activity first. 

As I mentioned before, among the sources of errors, a subject 
often transfers most of the attention from the mental to the muscular 
work when he first begins to pull the dynamometer, and this is the 
reason the maximum constants are not more accurate. 

The effect of the order of the two activities on the constants of 
attention may have some theoretical importance. The following 
tables give the constants side by side, obtained under each condition. 
The inhibitory effect of the mental activity upon the muscular work 
is less when the muscular innervation is begun first. Hence the 
constant of attention is much less for the same activity, as the table 
shows. 
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TABLE X. 



{a) Registration of vibration of pendulum y 2 tubes. 




Muscular 
act. 1st. 

lo sec. A. 


Mental 
act. 1st. 

lo sec. A. 


Muscular 
act. 1st. 

Min. A. 


Mental 
act. 1st. 

Min. A. 


Muscular 
act. 1st. 

Mean A. 


Mental 
act. 1st. 

Mean A. 


R. la. 
L. rl. . 


.22 
.21 


.48 
.39 


.42 


.49 

.42 


.23 
.30 


.41 
.34 


( b ) Observation of coincidence of two pendulums. 


R. la . 

L. H. 


.31 
.11 


.34 
.41 


.38 
.37 


.57 
.48 


.24 
.31 


.41 

.42 


(c) Reckoning. 


R. o. • 
L. H. 


.26 
.13 


.55 

.55 


.56 
.14 


.55 
.63 


.42 
.39 


.54 
.61 


(d) Writing. 


R. H. 
L. o. * 


.10 

.25 


.41 
.30 


.13 
.05 


.40 
.36 


.01 
.14 


.35 
.33 


{e) Registration of vibration of pendulum. 


Subj. No. 


Muscular 

act. 1st. 

lo sec. A. 


Mental 

act. 1st. 

TO sec. A. 


Muscular 
act. ist. 
Min. A. 


Mental 
act. 1st, 
Min. A. 


Muscular 

act. 1st. 

Mean A. 


Mental 
act. 1st. 
Mean A. 


R. H. 3 
L. H. 4 


.34 

.27 


.34 

.42 


.16 
.10 


.32 
ZZ 


.56 
.44 


.56 
.61 


(/■) Reckoning. 


R. H. 2 
" " 3 
L. H. 8 


.28 
.10 
.01 


.30 
.64 
.20 


.20 
.06 
.06 


.31 
.62 
.20 


.16 
.25 
.14 


.41 
.64 

.27 
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TABLE XI. 

Fatigue curves. 





Muscular activity alone. 


(a) Muscular and mental activity. 
Registration of rhythms. 




Mean or. 


No. sec. 


Kilo. sec. 


Mean or. 


No. sec. 


Kilo. sec. 


Right Hand . 


K21.2 


79 


1674.8 


10.0 


157 


1570.0 


f( u 


15.2 


72 


1049.4 


8.0 


182 


1456.0 


(( « 


18.4 


101 


1858.4 


13.1 


114 


1493.4 


« M 


22.3 


63 


1398.6 


125.0 


86 


1075.0 


(( « 


24.0 


13 


312.0 


15.0 


114 


1710.0 


Left Hand 


21.5 


77 


1655.5 


117 


192 


2246.4 


« (( 


17.6 


76 


1337.6 


12.9 


212 


2734.8 


« « 


16.5 


71 


1171.5 


11.1 


116 


1287.6 


« << 


15.5 


72 


1116.0 


6.7 


274 


1835.8 


i< a 


• • ■ • 


■ • • • 


■ • • • 


13.4 


146 


1956.4 




{j}) Reckoning. 


Right Hand . 


12.0 


130 


1560.0 


10.5 


229 


2404.5 


li a 


14.5 


68 


986.0 


8.3 


298 


2473.4 


(( « 


16.0 


115 


1840.0 


7.4 


285 


2109.0 


« <f 


17.5 


107 


1872.5 


6.0 


252 


1512.0 


f( (( 


7.6 


228 


1732.8 


■ • ■ • 


.... 


• • « • 


Left Hand . 


10.4 


101 


1050.4 


9.4 


303 


2848.0 


U (i 


10.8 


202 


2181.6 


9.0 


298 


2682.0 


« <( 


16.0 


76 


1216.0 


8.1 


270 


2187.0 


« « 


8.6 


206 


17716 


• • 1* • 


.... 


. • . • 


<( « 


14.8 


88 


13024 


• at.. 


. . • • 


• . * • 
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III. Fatigue. 

Fatigue entered incidentally into these experiments, and I will 
give some facts observed. It was found without exception that the 
feeling of muscular fatigue sets in much later when the muscular 
activity is accompanied by mental activity. The difference in time 
was from 15 to 33 per cent. 

Other experiments were conducted in the manner just described, 
but the subject continued tlie work in all cases until fatigued, instead 
of stopping the moment fatigue began to be felt. 

Table XI gives the static work alone and when accompanied by 
mental work, in kilogram-seconds. 

The tables show that in twelve cases out of fifteen, the static con- 
traction in kilogram-seconds is greater during mental activity. Since 
the work done in each case is proportional to the area of the curve, the 
actual muscular work done is the greater when accompanied by mental 
activity. There are two probable causes for this: (i), a lower mean 
ordinate; (2), a higher threshold value for the sensation of fatigue 
during mental work than during muscular activity alone. It is a matter 
of common experience that one does not feel physical fatigue or any 
pain so soon when the attention is given to some one activity. 

The increase in the threshold value for the perception of fatigue 
would take place whether the origin of fatigue was in the periphery 
or in the central nervous system. If the energy of all the innervation 
from the centres has one common source, the origin of fatigue, in 
these experiments, must be in the periphery ; otherwise the mental 
work would be done at the expense of the muscular work ; but the 
origin of fatigue is not in the loss of innervation energy in the centre, 
but in the muscle tissue itself. 

IV. Conclusion. 

I will make a brief summary of the quantitative results of my inves- 
tigations by giving a comparative table of the constants of various 
activities arranged in the order of the magnitude of the mean con- 
stants. A study of the tables shows that the constant of attention for 
any activity increases with — 

1. Effort of accommodation of the special sense organs. 

2. Effort in coordination of the muscles. 

3. Effort of the memory. 

4. Number of simultaneous activities. 
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Constants of Attention for Various Mental Activities from One 
Subject. 

R. H. L. H. 

RegistraCioD of Vibration of Pend. by one Tube ; Visual Per. . . .23 ,zi 

" " " " " two Tabes i Auditory Per . . .28 .38 

Direct Observation of Coincidence of two Pend. and Register , . .34 .35 

Reading 34 

Writing 35 .33 

Strained Visual Perception 38 

Adding Numbers 39 . . 

Observation of Coincidence of two Pend. through Tube and Register .41 .42 

Registration of Vibration of two Pend. by two Tubes (Visual) . . -46 .34 

Rhythmical Rotation of Wheel with Pend 46 .45 

Multiplication of Numbers from 60 to 70 47 

12 to 20 S4 -SS 

" " 20 to 30 S9 .61 

Counting of Register of 5th Vibration of Metronome and 3d Vibra- 
tion of Pend 59 .jS 

Mean Constants of Attention from Various Subjects. 



1 


t 


i 

si 

ii 


1 


1 
1 


t 


s. 


g. 

1 


be 

1 

OS 


I 
1 


.t 


.ri 

P 


1= 

III 


2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 
10 
11 




32 

29 
37 
3+ 


.4Z 
,34 
.42 
.42 

.70 


.22 
.24 

.44 
.24 




,.8 
09 


.3t 
.O' 




50 
.38 

.27 




oy 

46 


39 




36 
(A 

23 
28 
44 


.19 
.55 

.51 

.10 



From a study of the curves for the two hands, I must conclude that 
the innervations to perform rhythmical contractions given to the left 
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hand, while the right hand is innervated to pull the dynamometer, are 
communicated to the right hand and influence the form of the curve, 
while innervations to perform rhythmical contractions given to the 
right hand, while the left is pulling the dynamometer, are not trans- 
mitted, or, at least, are transmitted much less markedly to the left 
hand. Whatever be the physiological explanation, frequent repeti- 
tion eliminates this difference in the two hands. 

After a certain amount of practice, and with care to have like con- 
ditions in every case, I believe that the mean constant of attention 
for any mental activity can be determined for every subject with as 
slight variations as the personal equation in time reaction. 

In conclusion, I wish to express my gratitude to Professor Loeb, 
for the kind assistance and the many valuable suggestions that I have 
received from him during the course of my work. My thanks are 
also due to a number of my fellow students who served as subjects 
for experiment. 
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(From* the Hall Physiological Laboratory of the University of Chicago.) 

Blnlgre Bemerkungren 
tlbep den Begrilff, die Geschichte und Literatup 

dep allgremeinen Physiologrie. 

Von 

Jacques lioelb. 



I. 

]) Die allgemeine Physiologie ist identisch mit einer Energetik 
der Lebeuserscheinungen. Sie beginnt als solche mit Robert 
Mayer's Abbandlung „Ueber die organische Bewegung in ihrem 
ZusammeDhang mit dem Stoffwechser (1845), und alle diejenigen 
Arbeiten bilden eiuen Theil der allgemeinen Physiologie, welche zur 
Analyse der Lebenserscheinungen vom Standpunkt der Energetik bei- 
tragen. Die allgemeine Physiologie benutzt aus der physiologischen 
Chemie diejenigen Daten, welche sich auf die Energiequellen im 
Organismus beziehen ; sie benutzt aus der physikalischen Physiologie 
diejenigen Daten, welche auf die Ausl5sung und Umwandlung chemi- 
scher Energie in Warme, strahlende Energie, electrische und mecha- 
nische Energie im Organismus Bezug haben. Da nun, dank dem 
Einfluss, welchen Helmholtz auf die Entwicklung der Physiologie 
gehabt hat, ein grosser Theil der physiologischen Arbeiten der letzten 
50 Jahre energetische Gesichtspunkte vertritt, so hat sich ein umfang- 
reiches Baumaterial fttr die allgemeine Physiologie angehauft Dass 
eine Ordnung dieses Materials vom theoretischen Standpunkt aus ge- 
boten ist, wird Niemand bestreiten. Die Physiologie hat allerdings 
neben der theoretischen die praktische Aufgabe, Aerzte zu erziehen, 
und der Arzt verlangt die specielle Physiologie der einzelnen Organe 
des menschlichen K5rpers. Unsere Wissenschaft, die erst seit wenigen 
Decennien von der Anatomie sich getrennt hat, hat ftir's Erste genug 
zu thun gehabt, die Organphysiologie vom wissenschaftlichen Gesichts- 
punkt zu entwickeln. Aber die Zeit ist wohl gekommen, die all- 

18* 
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gemeine Energetik der Lebenserscheinungen , nicht zu entwickeln 
— das ist ja langst geschehen — sondern im Zusammenhang dar- 
zustellen und als besonderen Theil in den physiologischen Unterricht 
einzuftlgen. Seit 5 Jahren schicke ich der speciellen Physiologie 
einen Cursus der allgenieinen Physiologie als Energetik der Lebens- 
erscheinungen vorauf, der ausser der allgemeinen Nerven- and Muskel- 
physiologie noch 30 — 40 Vorlesungen in Anspruch nimmt. Maine 
Erfahrung hat mir gezeigt, dass ein solcher Curs das Verstandniss 
und Interesse der Studirenden ftir die tieferen Probleme der Physio- 
logie erheblich erh5ht. 

2) Unter den Fragen, die im Zusammenhang mit dem BegriflF 
der allgemeinen Physiologie zu erortern sind, nimmt das' Verhaltniss 
der allgemeinen Energetik der Lebensei-scheinungen zur Histologic 
die erste Stelle ein. Man sagt, die Morphologie mtisse die Grund- 
lage der allgemeinen Physiologie bilden. Die Morphologie und die 
Histologie haben uns mit einer ausserordentlich grossen Reihe von 
Thatsachen bekannt gemacht. Diese Thatsachen sind im Allgemeinen 
der Aiisdruck optischer Verschiedenheiten einer Stelle eines Gewebes 
Oder einer Zelle von den benachbarten Stellen. Es ist nun aller- 
dings denkbar, dass dieser optischen Verschiedenheit eine Verschieden- 
heit derjenigen Umstande entspricht, welche fur die Energetik der 
Lebenserscheinungen bedeutungsvoll sind. Das trifft auch in einer 
beschrankten Zahl der Falle zu. Der Unterschied zwischen Kern 
und Protoplasma hat beispielsweise eine energetische Bedeutung. Es 
ware aber vdllig falsch, anzunehmen, dass eindurchgreifenderParallelis- 
mus besteht zwischen der histologischen Dignitat und der energe- 
tischen Dignitat der Structurverhaltnisse. Die membrana basilaris 
ist histologisch unscheinbar, verglichen mit den pomp5sen Cortischen 
Bogeri, und doch ist jene fiir das Horen wichtiger als diese. Fiir das 
Verstandniss der Halbzirkelkanale kommt wesentlich ein Umstand in 
Betracht, der sich weder schneiden noch farben lasst, namlich die 
Orientirung. Die photochemischen Vorgange im Auge haben mit den 
eigentlich histologischen Details nichts zu thun u. s, f. Wenn ein Mor- 
phologe eine Dampfmaschine beschreiben sollte, so wiirden die Farbe, 
die Form der Speichen, und ahnliche Dinge eine grosse RoUe spielen, 
wahrend dieselben fiir den Physiker gleichgtiltige Details sind. Der 
Physiologe hat aber die Enei^ieverhaltnisse der Lebenserscheinungen 
festzustellen und diese hangen hauptsachlich von Umstanden ab, die 
sich, wie der Dampfdruck der Maschine, der mikroskopischen Be- 
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obachtunpr, sowie der Fftrbe- und Scbneidetechnik entziehen. So sind 
die Semipermeabilitftt des Protoplasmas und der osmotische Druck 
wesentliche Umstftnde fiir die Energetik der Lebenserscheinungen, 
histologiscb aber pr&gen sie sich Dicht aus. Die Polarisation an der 
Grenze ungleicher Electrolyte bei electrischer Durchstr5mung kann 
es mit sich fuhren, dass die histologische Abgrenzung von Elementen, 
z. B. der Zellbegriff, auch ftlr die energetischen Verhaltnisse eine 
Bedeutung erlangt. Es konnen z. B. wie in Roux' Versuchen die 
intercelluiare Fltlssigkeit und die Zelle verschiedene Electrolyte bilden. 
Es k5nnen aber auch innerhalb einer Zelle die verschiedenen Ele- 
mente polarisirt werden und es ist nicht ausgescblossen, dass die 
Grenze verschiedener Electrolyte oder der Schauplatz der Polarisation 
morphologisch nicht ausgepragt ist. Wo eine Coincidenz der morpho- 
logischen Structur und der energetischen Verhaltnisse vorhanden ist, 
wird sie nattlrlich willkommen sein. Aber es ware ebenso thSricht, 
Yon der allgemeinen Physiologic zu verlangen, das System von That- 
sachen, das die Schulmorphologie und -histologie zusammengetragen 
hat, zur Basis ihres Arbeitens zu macben, als von einem Pbysiker 
zu verlangen, seine Wissenschaft auf der Grundlage der Petrographie 
aufzubauen. Die specielle Pbysiologie hat die Morphologie in 
^emlich weitem Umfange zu benutzen, aber gerade die allgemeine 
Pbysiologie kann nur eine Physik oder genauer Energetik der leben- 
den Substanz sein. 

3) Dennoch fehlt es nicht an Autoren, welche glauben, dass in 
der That die Histologie die Basis der allgemeinen Pbysiologie bilden 
mtisse und ganz besonders ein Umstand der Histologie, namlich die 
zellige Structur der Gewebe. Unter dem zelligen Aufbau verstehen 
wir den Umstand, dass es eine bestimmte, aber flir verschiedene 
Formen und Gewebe variirende maximale Distanz des Protoplasuia- 
elements vom nachsten Kern geben muss. Der Kern hat, wie schon 
erwahnt, eine enorgetische Bedeutung, er enthalt specifische Stoflfe, 
die Nucleine. Aber so sicher es ist, dass die Energetik einzelner 
Lebensvorgange eine directe Function dieser cellularen Natur des 
Aufbaues der lebenden Substanz ist — z. B. die Energetik der 
Zelltheilung — so sicher ist es, dass far ganze Kategorien von 
Lebenserscheinungen das erwahnte Distanz- und Massenverhaltniss 
zwischen Kern und Protoplasma vdllig nebensachlich ist. Dahin 
gehSren z. B. die gesammten Reizwirkungen , die ja einen be- 
trachtlichen Raum in den physiologischen Erscheinungen einnehmen, 
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sowie die spontanen Bewegungserecheinungen der lebendigen Sub- 
stanz, die ja auch an entkerDten Protoplasmastilcken noch zu be- 
obachten sind. Es ware ferner der reine Unsinn, die Bildung der 
thierischen Wftrme, die Phosphoreszenz, die Entstehung von Potential- 
unterschieden in der lebenden Substanz auf den Umstand zurtick- 
ftthren zu wollen, dass die maximale Entfernung eiues Protoplasina- 
elements vom nachsten Kern eine gewisse Grosse nicht tlbersteigt. 
Die zellige Structur der lebendigen Substanz ist nur eine Eigen- 
thtlmlichkeit unter vielen ; die Schwere, die fermentativen Vorgange, 
die Oxydationserscheinungen , die Reizbarkeit u. s. f. sind andere 
ebenso allgemeine Eigenschaften der lebendigen Substanz wie die 
zellige Structur. Man dttrfte mit eben so viel oder vielleicht init 
mehr Recht sagen, die allgemeine Physiologie mtisse eine Fermen- 
tationsphysiologie oder eine Oxydationsphysiologie etc. sein, als dass 
sie eine Cellularpbysiologie sein mtisse. Die cellulare Structur ist 
ein ffir die meisten Erscheinungen der allgemeinen Physiologie v511ig 
gleichgttl tiger Umstand. Wer verlangt, dass die allgemeine Mechanik 
oder Energetik der Lebenserscheinungen Cellularpbysiologie sein 
mtisse, der kOnnte mit eben so viel Recht verlangen, dass die Theorie 
der Dampfmaschinen aus den chemischen Eigenschaften des Sauer- 
stofls und Wasserstoflfs, abgeleitet werde, weil eben jedes Dampftheil- 
chen aus diesen Stoflfen bestehe. Der Trugschluss in dem 
letztern Argument liegt wie ftir die Identification der 
allgemeinen Physiologie mit der „Cellularphysio- 
logie" darin, dass ein einzelner nebensachlicher Um- 
stand, weil er allgemein vorkommt, als der ftir die 
Mechanik entscheidende angesehen wird, wahrend 
man tibersieht, dass noch andere ebenso allgemeine 
Umstande vorhanden sind, welche thatsachlich ftir 
die Mechanik bestimmend sind. Es ist unter diesen Um- 
standen nicht zu verwundern, dass eine auf cellularphysiologischer 
Grundlage aufgebaute allgemeine Physiologie ein lucus a non lucendo 
ist, d. h. dass die ftir die Mechanik der Lebenserscheinungen wirk- 
lich bedeutungsvollen Umstande und Thatsachen tibersehen oder auf 
die Seite geschoben sind. Man braucht nur die ftir die allgemeine 
Physiologie grundlegenden Arbei ten von RobertMayer und H e 1 m - 
holtz zu lesen, um sich ein Urtheil zu bilden, was eigentlich die 
Grundlage der allgemeinen Physiologie bildet, die tiefste physikalische 
Durchdriugung der Lebenserscheinungen im Sinne von Mayer und 
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Helmholtz oder mikroskopische Arooebenbeobacbtungen mit der 
armseligsten pbysikaliscben Grundlage. 

4) Diesen extremen Standpnnkt, dass allgemeine Pbysiologie 
identisch sei mit Cellularphysiologie, vertritt Verworn in einem 
Lehrbuch. Unter der Ueberschrift „Formen der Energie** gibt der 
Autor Folgendes (S. 213): 

nSo i¥erden im Allgemeinen von der heutigen Physik folgende 
Energieformen unterschieden : 

1 ) Chemische Energie (chemische Affinitftt, Anziebung der Atome) ; 

2) Mi^eculare Energie (Gohftaion, AdhAsion, Anziebung der 
Molecule); 

3) Mecbaniscbe Energie (Druck, Zug, Stoss); 

4) Gravitations-Energie (Schwerkraft, Massenanziehung) ; 

5) Thermiscbe Energie (Wftrme); 

6) Pbotisebe Energie (Licht); 

7) Electrische Energie (Electricitat, Galvanismus) ; 

8) Magnetische Energie/ 

Icb glaube, dass ein Autor, der die Bedeutung der Energetik 
ftlr die allgemeine Physiologie erkannt b^tte, keine so unlogische 
Aufz9.hlung der Energieformen h&tte geben kdnnen. Es gibt keine 
^pbotisebe Energie", Licbt ist eine Form der Empfindung. Die Pbysik 
spricbt von strablender Energie. Die letztere ist aber nicbt auf 
Strablen von derjenigen Wellenlftnge bescbrftnkt, die unser Auge 
afficiren, sondem umfasst sowobl ktlrzere Wellen als aucb die langeren 
infrarotben und electriscben Wellen. „Mecbaniscbe Energie" ist von 
Verworn mit der Erlauterung verseben: „ Druck, Zug". Druck 
und Zug sind aber docb Krafte, AusdrUcke von der Dimension 
MLT~^, und nicbt Energieen von der Dimension ML^T-^. Und dann, 
wenn ein Leser Verworn darauf aufmerksam macben wollte, dass 
es bei einem auf seine Unterlage drttckenden Stein sicb docb um 
Gravitation bandelt, so erlaubt Verworn's Scbema nicbt, zwiscben 
„mecbaniscber" und Gravitationsenergie zu unterscbeiden. 

Unter den Formen der Arbeitsleistung, die in der belebten 
Substanz, wir woUen einmal mit Verworn sagen, in den Zellen, 
eine HauptroUe spielen, ist eine wesentlicbe Form die Arbeitsleistung 
durch den osmotischen Druck. Die Wacbstbumsmecbanik, Secretions- 
mecbanik und Resorptionsmecbanik kdnnen obne diesen Begriff gar 
nicbt in Angriff genommen werden, und in einer allgemeinen Pbysiologie, 
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die auf Wissenschaftlichkeit Anspruch erhebt^ muss mit dieseu Dingen ^^ ^^ 

gerechnet werden. Im ganzen Buche Verworn's ist aber keine \_g^tf^^ 
Stelle vorhanden, die andeutet, dass Verworn den Begriflf des *' tv#ftoft^*' 
osmotischen Druckes auch nur kennt. Wenn Verworn sich klar ' twsi^^ 
dartlber ware, dass die allgemeine Physiologie eine Energetik der ** . ^^\\ 
Lebenserscheinungen sein muss, so hatte ihm die Bedeutung der '^^ ^ ^^^ 
osmotischen Arbeitskrafte in der Zelle nicht entgehen k5nnen. Ich '^ . 
konnte diese Aufzahlung beliebig weiter ausdehnen , aber ich wollte ''^^ nj 
nur andeuten, dass die Cellularphysiologie Verworn's auf den Titel ^ ^ 
einer allgemeinen Physiologie im Sinne der Arbeiten von Mayer ***^ 
und Helmholtz keinen Anspruch erheben kann. ♦ ^ 

5) Es lasst sich tibrigens leicht zeigen, dass eine Cellular- 
I^ysiologie einer wirklichen Energetik der Lebenserscheinungen s^teB^ 
direct im Wege steht. Man braucht nach der Cellularphysiologie » i^^ ^^ 

nur einen einzelligen Organismus zu beobachten, um zu wissen, dass fefc SttQ* 

jede einzelne Zelle des vielzelligen Organismus einem einzelligen 3^, s^ ^^ 

Organismus homolog ist. Leider widerspricht diese Voraussetzung wifitoflS 

den Thatsachen. Wir wahleu den Vorgang der ReizkrQmmung. imGAw^ 

Der einzellige Fruchttrager von Phycomyces ist positiv heliotropisch ^Mkno, « 

und wenn er einseitig vom Licht getroflfen wird, so krttmmt er sich ssta^^ 

concav gegen die Reizursache. Untersucht man die Structur- M^ ^ 

anderungen, die diese Krtimmung begleiten, so findet man, dass das 1^\^ v 

Protoplasma auf der concaven Seite dichter und trtiber, auf der tapdft 

convexen Seite wasseriger und weniger dicht geworden ist. Wort- ¥\iYe\fl 

mann nimmt an, dass das Plasma zur concaven Seite hinstrQmt ^(^ 

und dass in Folge des Ansammelns des Protoplasmas an der concaven p^V^ 

Seite des Stammes die Membran sich hier verdickt. Wir wissen y^ 

nun, dass eine grosse Zahl vielzelliger Pflanzenstengel sich ebenfalls Jx^ 

concav zur Lichtquelle krttmmt. Ware die Zellennatur der viel- ^ 

zelligen Organismen wirklich von so elementarer Bedeutung, wie die ^i 

Cellularphysiologie voraussetzt , so mttsste man erwarten , dass jede 
einzelne Zelle des sich krtimmenden Pflanzenstengels dieselbe Ver- 
theilung resp. Unterschiede des Protoplasmas zeigt, wie der Fruchttrager 
von Phycomyces. Das ist aber nicht der Fall. Wir finden vielmehr, 
dass in Bezug auf die Vertheilung des Protoplasmas der vielzellige 
Pflanzenstengel bei der Reizkrummung sich wie ein einzelliger ver- 
halt. In alien Zellen der concaven Seite ist das gesammte 
Protoplasma dicht und trtibe, in alien Zellen der convexen Seite 
ist es wasserig und sparlich. Ich habe mich bei Eudendrien, an 
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seien. Ich will gesteben, dass ich 9,hnliche Vorstellungen seit 
Langem gehegt habe, aber zu einer EntscheiduDg fehlt es zur Zeit 
noch an Anhaltspunkten. Eine zweite Mdglichkeit bestrode darin, 
dass verschiedene Substanzen — ich eriunere an Keim and Dotter 
— mehr weniger im Ei rd^umlich getrennt vorhanden sind. Was 
aber auch die L5sung sei, es gibt kein Gebiet, in dem zur Zell- 
begriflf hinderlicher ware , als gerade im Gebiet der Entwicklungs- 
physiologie. Aucb die Embryologen ftthlen das und C. 0. Whit- 
man hat dem sehr entschiedenen Ausdruck gegeben^). ]lJm die 
Vorgftnge der Entwicklung physiologisch begreifen zu kSnnen, sind 
wir geradezu gezwungen, von der zelligen Structur zu abstrahiren. 
7) Was far das Ei gilt, gilt auch far die Infiisorien. Nach der 
Cellularphysiologie wird ein Infusorium als homolog mit der einzelnen 
Zelle eines vielzelligen Organismus angesehen. In Wirklichkeit ist 
aber das Infusorium dem Gesammtk5rper der h5heren 
Thiere homolog und es ist grundfalseh, dasselbe als structurlos 
anzusehen. Wenn ein Paramaecium zur Kathode geht, so soil das 
nach Verworn daher rtthren, dass der Strom das Infusor am 
Anodenende ^erregt^ und dass nunmehr das Thier, um dem angeblich 
unangenehmen Reiz zu entgehen, an die Kathode geht. Nichts kann 
verkehrter sein, als diese anthropomorphe Erklftrung. Bud get t 
und ich haben gezeigt, dass man dieselben Paramaecien zwingen 
kann, zur Anode zu gehen, wenn man sie statt in gew5hnlichem 
Wasser in einer 0,4—0,7 ^/oigen KochsalzlGsung dem Strom aussetzt. 
Will Verworn uns glauben machen, dass in der Salzldsung die 
angeblichen Erregungsvorgftnge am Anodenende des Infusors sich in 
ihr Gegentheil umkehren und nunmehr angenehmer Natur seien? 
Ich glaube, die einzige M5glichkeit, zu einem Verstandniss der Vor- 
g^nge an Infusorien zu kommen, besteht darin, die Illusion ihrer 
Structurlosigkeit (vom energetischen Standpunkt) aufzugeben. Ich 
bin geneigt anzunehmen, dass auch im Inneren des Infusorienkdrpers 
wie bei hdheren Thieren bei der Durchstr5mung Polarisationen vor- 
kommen, nicht nur an der Grenze von Plasma und Kern, sondern 
auch vielleicht an der Grenze der contractilen Elemente der einzelnen 
Cilien. Je nach der Orientirung der einzelnen Cilienelemente zur 
Richtung der Stromcurven muss die Wirkung und demgemass die 



1) The inadequacy of the cell theory. Biological Lectures, Boston, 
Ginn & Co. 1893. 
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Bewegungsrichtung des Infusors variiren. Ausfllhrlicheres dartiber 
findet sich in einer Abhandlung von Maxwell und mir.^) Aber 
bei der Kleinheit der Organisnien stehen der richtigen Beurtheilung 
der physiologischen StructurverMltnisse bei Infusorien grosse 
Schwierigkeiten im Wege und nur durch Anwendung der an hSheren 
Thieren gewonnenen Einsichten k5nnen wir hoflfen, aber die Reac- 
tionen der Paramaecien Aufschlttsse zu gewinnen, falls ein besonderes 
Bedlirfniss nach diesen Aufschltissen in Bezug auf Paramaecien vor- 
handen sein sollte. Im 3.hnlichen Sinne haben sich auch Engel- 
mann und Schenck ausgesprochen. Im Uebrigen brauche ich 
nicht besonders zu erwahnen, dass mit der Zurtlckweisung der 
Gellularpbysiologie gemeint sei, dass man Infusorien nicht gelegentlich 
ftlr physiologische Zweeke benutzen solle. Sie sind filr viele Zwecke 
bequemes Versuchsmaterial, nur darf dasselbe nicht im Sinne einer 
kritiklosen Gellularpbysiologie verwendet werden. 

8) Wenn vor 50 Jahren Jemand den Vorschlag gemacht hatte, 
dass die allgemeine Physiologie Gellularpbysiologie sein mUsse^ so 
hatte damals eine ausserliche Berechtigung vorgelegen. Um diese 
Zeit trat die Gellularpathologie in'* Leben und ich brauche hier 
nicht zu betonen, welche grossen Dienste die anatomische und 
mikroskopische Pathologie ftlr die Diagnose und Glassification vieler 
Erkrankungen geleistet hat. Aber die theoretische und practische 
Bedeutung der histologischen Erforschung erkrankter Gewebe findet 
da ihre Grenze, wo auch die Wirksamkeit der Histologie fQr die 
Physiologie ihre Grenze findet : namlich wo es sich um das causale 
Verstandniss der Lebenserscheinungen handelt. Ein solches Ver- 
standniss kann nur auf Grund chemischer und physikalischer Daten 
gewonnen werden. Man musste sich demgemass in der Pathologie 
an eine andere Forschungsquelle als die Histologie wenden, namlich 
an die Arbeiten Pasteur's, der eben den Grund zur Stereochemie 
gelegt hatte. Es war kein Zufall , dass dieselben Arbeiten, welche 
den Ausgangspunkt der Stereochemie bilden, auch der Ausgangspunkt 
filr die neue Pathologie wurden. Zwar bestand die neue Periode 
flir viele Pathologen nur darin, dass sie jetzt statt der Gewebszellen 
Bacterien farbten. Das war nattirlich damals n5thig flir diagnostische 
Zwecke. Aber aus diesem Stadium hat sich die Einsicht klar und 
unbestritten bei Allen entwickelt, dass eine Energetik der patholo- 



1) Zur Theorie des Galvanotropismus. Pfluger's Archiv Bd. 63. 
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gischen Erscbeinungen (die zuD^cbst von der chemischeD Analyse der 
Vorgftnge ausgeht) das wirkliche Wesen der Pathologie bildet. 

Wie man nun angesichts dieser Sachlage heute mit dem Vor- 
schlag bervortreten kann, dass die allgemeine Pbysiologie eine 
Gellularpbysiologie sein mtlsse, ist mir ein psycbologiscbes R&tbseU 
Icb glaube nicbt^ dass die Pbysiologie irgend welcbe Veranlassung 
besitzt; 50 Jabre binter den gegenw&rtigen Standpunkt der Patbologie 
zurDckzugeben. Einen wirklicben Fortscbritt kann meines Eracbtens 
die allgemeine Pbysiologie nur von der pbysikaliscben Vertiefung 
ibrer Einsicbten erwarten , und in diesem Sinne ist aucb die all- 
gemeine Pbysiologie von ibren grCssten Vertretem entwickelt worden. 

n. 

1 ) Der Gedanke und die ersten Ansatze zu einer vergleicbenden 
und allgemeinen Pbysiologie reicben weit zurilck. Icb will als 
Beispiel einige Bemerkungen aus der Vorrede eines Werkes von 
Tiedemann citiren, auf das micb mein biesiger College, der Pa- 
laontologe 6. Baur, aufmerksam gemacbt bat. „Wabrlicb Zeit 
ist es, dass sicb die Zoologie tber eine Sammlung blosser Tbier- 
bescbreibungen und liber einseitige Systeme erbebe; sie muss zur 
Pbysiologie oder zur Lebre von dem Leben der Tbiere gebildet 

werden Der zweite Scbritt zu einer allgemeinen Pbysiologie 

bestebt in dem Beobacbten der Lebenserscheinungen in den verscbie- 
denen Geweben, Organen und Systemen, und zwar zuerst bei den 
einfacben Tbieren und dann bei den zusammengesetzteren bis zu den 
vollkommensten berauf. Alsdann muss das gegenseitige Verb^ltniss 
der Lebensausserungen in den verscbiedenen Organen angegeben 
werden, bei gleicben und verscbiedenen Einwirkungen. Femer 
mtlssen die Verbaltnisse ausgemittelt werden, in welcben die Tbiere 
mit der Aussenwelt steben, in welcbem Element sie leben, in welcbem 
Klima sie sicb aufbalten, was far eine Luft sie respiriren, in welcbem 
Grade sie der Einwirkung des Licbts ausgesetzt sind, welcbes ibre 
Nabrung ist u. s. w., und wie die Bildung der Sinnes-, Bewegungs-, 
Respirations- und Emabrungsorgane mit jenen Einwirkungen der 
Aussenwelt tibereinstimmt und sicb nacb ibnen modificirt. End- 
licb muss nocb untersucbt werden, wie weit die Lebensspbare eines 
jeden Tbieres gebt, in welcben Grenzen das Leben die meiste 
Energie bat und in welcben die wenigste; femer nacb welcben Ge- 
setzen sicb die Organe denselben oder veranderten Spbaren von 
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ausseren Einflttssen anbilden. Auf diese Art konnen die Gesetze der 
LebeDs&usserungen und die Metamorphose ftir die verschiedenen 
Thierclassen , Thierordnungen, Geschlechtsarten u. s. w. aufgestellt 
warden. Die weitereu Schritte sind: die niederen Gesetze unter 
allgemeinere Gesichtspunkte zu bringen und so bis zu den obersten 
und allgemeinsten Gesetzen des Lebens aufzusteigen^)." Von In- 
teresse ist auch noch jene weitere Bemerkung Tiedemann's in 
derselben Vorrede: „Gewiss halt jeder Arzt, welcher mit der Ge- 
schichte der Medicin bekannt ist, mit mir jeden Versuch zur Be- 
grtindung eines Systems der Medicin, ehe jene allgemeine Physiologie 
sich erhoben hat, ftir ein eitles Unternehmen". Man beachte wohl, 
dass Tiedemann's Buch im Jahre 1808 erschien, also zu 
einer Zeit, als Johannes Mtlller eben anfing, in die Elementar- 
schule zu gehen. Es ist allmalig Sitte geworden, Johannes 
M u 1 1 e r als den Urheber der vergleichenden Physiologie anzusehen. 
Nichts kann verkehrter sein als das. 

Die letzte Forderung in Tiedemann's Programm, „bis zu 
den obersten und allgemeinsten Gesetzen des Lebens aufzusteigen/ 
ist die wesentliche Aufgabe der allgemeinen Physiologie. Sie konnte 
erst in AngriflF genommen werden nach der Entdeckung des Gesetzes 
der Erhaltung der Energie. Robert Mayer's denkwUrdige Schrift 
„Die organische Bewegung in ihrem Zusammenhange mit dem StoflF- 
wechsel" ist die erste und zugleich classischste Arbeit auf dem neuen 
Gebiete der wissenschaftlichen allgemeinen Physiologie. 

2) Unter den Lehrbtlchern der allgemeinen Physiologie, die nach 
Robert Mayer und Helmholtz erschienen sind, ist zuerst wohl 
ClaudeBernard's Physiologie g^n^rale ^) her vorzuheben. Es handel t 
sich um Vorlesungen tiber diejenigen Lebenserscheinungen , welche 
alien Thieren und Pflanzen gemeinsam sind. Wahrend Robert 
Mayer und H e 1 m h o 1 1 z die Methoden und den Weg der allgemeinen 
Physiologie geschaffen haben, gebuhrt Claude Bernard das Ver- 
dienst, das Thatsachengebiet der allgemeinen Physiologie um- 
grenzt zu haben. Wie man den Versuch machen kann, diese 
Umgrenzungen zu verdrangen und nur das als zur allgemeinen 
Physiologie geh5rig anzusehen, was an einzelligen Organismen , be- 
sonders Amoeben und Paramaecien beobachtet ist, ist selbst dann 



1) D. Friedrich Tiedemann, Zoologie fid. 1. Landshut 1808. 

2) Claude fiernard, Le9ons sur les Ph^nomenes de la vie etc. Paris 1885. 
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unbegreiflich, wenn man bereit ist, das Steckenpferd der Cellular- 
physiologie als lebensf&hig zu betrachten. Denn die Lebenserschei- 
nungen der Thiere finden doch auch in den Zellen statt. Eine solche 
Darstellung der allgemeinen Physiologie bat aber Tigerstedt 
wirklich gegebeu, und noch dazu in einem Lehrbuch der mensch- 
lichen Physiologie. Als ich mich vor 10 Jahren entschloss, dem 
Gebiete der allgemeinen Physiologie meine Krftfte vomehmlich zu 
widnien, schien es mir zuerst n5thig, einige LUcken, die in der 
Kenntniss der allgemeinen Lebenserscheinungen in Claude Ber- 
nard's Physiologie g6n6rale deutlich hervortraten, auszufQllen. Auf 
dem Gebiete der Pflanzenphysiologie spielte der Heliotropismus eine 
weitgehende RoUe. In der Thierphysiologie kannte man nichts der- 
gleichen und selbst allbekannte Reactionen der Thiere gegen Licht, 
wie das Fliegen der Motte in die Flamme, wurden auf psychologisch- 
antropomorpher Grundlage behandelt. Man sprach von einer An- 
ziehung der Motten durch die Flamme, von Neugier und Aehnlichem. 
Ich wies dem gegentlber nach, dass es sich nur um eine Orientirungs* 
erscheinung bei der Motte und ahnlichen Thieren handele — wie 
beim Heliotropismus der Pflanze — , dass diese Orientirung in erster 
Linie. bestimmt sei (wie bei Pflanzen) dtirch die mehr brechbaren 
Strahlen, dass die Richtung der Strahlen die Richtung der Progressiv- 
bewegung vorschreibt wie bei Pflanzen, ~ kurz, dass die Abhangig- 
keit der thierischen Bewegungen vom Licht Punkt fttr Punkt die 
gleiche sei wie die Abhangigkeit der pflanzlichen Bewegungen von 
der gleichen Reizursache. Damit war der Nachweis geliefert, dass 
eine ganze Classe von Reizerscheinungen, die bisher nur bei Pflanzen 
bekannt gewesen waren, auch im Thierreich und zwar allgemein 
vorkommen. Die erste Publication darUber erfolgte im Januar 1888*), 
die nachste als besondere Broschtire unter dem Titel „Der Helio- 
tropismus der Thiere und seine Uebereinstimmung mit dem Helio- 
tropismus der Pflanzen" im Herbst 1889. In diesen Schriften wurde 
auch die Mechanik dieser heliotropischen Vorgange abgeleitet aus 
folgenden Elementen : Symmetriepunkte eines Organismus besitzen die 
gleiche Reizbarkeit, unsymmetrische Punkte dagegen ungleiche Reiz- 
barkeit, Punkte, welche dem oralen Pol naher sind, besitzen 
gr5ssere resp. anderssinnige Reizbarkeit als die dem aboralen Pol 



1) Die Orieutirang der Thiere gegen das Licht (Thierischer Heliotropismus.) 
Sitzungsber. d. Wtirzborger phys.-med. Gesellsch. 1888. 
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naheren Elemente. Die Fol^e ist, dass bei einseitiger Beleuch- 
tung die mit der beleuchteten Seite verknOpften Muskeln in st&rkere 
resp. schwachere Spannung gerathen als die antagoDistiscben Muskeln 
(je nachdem das Tbier positiv oder negativ beliotropiscb ist) und 
dass dessbalb das Tbier so lange aus seiner Bewegungsricbtung ab- 
gelenkt wird, bis die Symmetriepunkte seines K5rpers unter gleicbem 
Winkel von den Strablen getroffen werden; alsdann befinden sicb die 
syoiinetriscben Muskeln beider KOrperbftlften in gleicbem Spannungs- 
zustand und es ist far das Tbier keinerlei Ursacbe mebr vorhanden, 
uach links oder recbts aus der Ricbtung der Strablen abzuweicben. 
So geratb es eben in die Licbtquelle oder von ibr fort. Driescb 
und icb entdeckten unabb^ngig von einander die beliotropiscben 
Krtimmungen bei Hydroipolypen und icb fand ausserdem die belio- 
tropiscben ErUmmungen festsitzender Anneliden. Groom und icb 
wiesen ferner die Umkebr der beliotropiscben Reizbarkeit bei den 
Nauplien von Balanus nacb^) und zeigten, wie sicb bieraus die 
periodiscben Tiefenwanderungen der Seetbiere erklaren lassen. Icb 
erweiterte diese Untersucbungen spater und zeigte, wie aucb durcb 
andere Mittel positiv beliotropisc.he Thiere sicb in negativ beliotropiscbe 
Thiere uniwandeln lassen und umgekebit^). Und endlicb fttbrte icb 
neuerdings aus, dass die Mecbanik der Krtininmng festsitzender Tbiere 
identiscb ist mit der Krilmmungsmechanik freibeweglicher Tbiere, 
wodurcb jeder Grund wegfilllt, zwiscben Heliotropismus und Heliotaxis 
zu unterscbeiden, wie das von einigen Autoren gescbeben ist^). Andere 
Autoren baben seitdem meine Versuche wiederholt und erweitert und 
das Gebiet des tbierischen Heliotropismus ist ein selbststandiges 
Capitel der allgemeinen Pbysiologie geworden, das besonders ftir die 
Analyse der thieriscben Instincte von practiscber Bedeutung sein 
wird^). Tigerstedt gibt nun in seiner Tbierpbysiologie ein Capitel 
mit der Ueberscbrift Heliotropismus, erwabnt aber meine Versuche 
liber den Heliotropismus der Thiere mit keiner Sylbe. Das ist un- 
logiscb. Entweder gehdrt das Capitel Heliotropismus in die allge- 
meine Physiologie, dann aber bat Tigerstedt zu zeigen, dass es 
eine allgemeine Lebenserscbeinung nicbt nur der Pflanzen, sondern 



1) Biolog. Centralblatt Bd. 10 S. 160. 

2) Pflliger's Archiv Bd. 53 S. 81. 

3) Pfltiger's Archiv Bd. 66. 

4) Vgl. meinen Aufisatz „0n egg stracture and the heredity of lostincts.^ 
The Monist 1897. Vol. 7. 



262 Jacques Loeb: 

auch der Thiere ist, und dann muss er meine Arbeiten erwSlinen; 
Oder wenn er meine Arbeiten ignoriren will (wozu er kein Recht 
hat), dann gibt es keinen thierischen Heliotropismus und in seiner 
Uebersicht der allgemeinen Physiologic muss er das Capitel Helio- 
tropismus streichen. 

Was ich ftlr den Heliotropismus gesagt habe, gilt ebenso fllr 
den Geotropismus. Im Januar 1888 ver5ffentlichte ich eine vorlaufige 
Mittheilung, in der ich zeigte, dass die bisher nur bei Pflanzen be- 
kannte Eigenthtimlichkeit, sich in bestimmter Weise gegen den Schwer- 
punkt der Erde zu orientiren, auch eine sehr verbreitete Erscheinung 
bei Thieren sei*), und kurz darauf konnte ich die Existenz geo- 
tropischer Krtimmungen bei Thieren nachweisen ^). Ich zeigte ferner, 
wie man negativ geotropische Thiere positiv geotropisch machen kann 
und umgekehrt etc. Tigerstedt widmet dem Geotropismus auch 
einen Abschnitt, erwahnt auch die Versuche Jensens an Paramaecien, 
die spateren Datums sind als meine Versuche, erwahnt aber wieder 
mit keiner Sylbe meinen Nachweis der Existenz des thierischen 
Geotropismus. Tigerstedt hatte entweder zeigen mtissen, dass 
der Geotropismus eine allgemeine Lebenserscheinung ist — und dann 
hatte er meinen Nachweis des thierischen Geotropismus erwahnfen 
mtissen — oder wenn er meine Arbeiten ignoriren will (wozu ich 
ihm das Recht abspreche), so hatte er das Capitel Geotropismus 
nicht in seiner Uebersicht iiber die allgemeine Physiologie erwahnen 
dtirfen. Dabei will ich eine irrige Ansicht Jensen's liber das Wesen 
des Geotropismus berichtigen, die, wenn ich nicht irre, auch in 
Tigerstedt's Darstellung Ubergegangen ist. Jensen nimmt an, 
dass, wenn ein Paramaecium nach oben geht, das durch Unterschiede 
des hydrostatischen Druckes an beiden Enden des Thieres bedingt sei. 
Nun batten Mach und ich schonfrtiherbeobaehtet, dasskleineinderLuft 
lebende Insecten die Gewohnheit haben, aufwarts zu kriechen. Sollen 
wir nun bei diesen annehmen, dass die barometrische Druckdiflferenz 
an beiden Korperenden ausreicht, um das Aufwartskriechen zu ver- 
anlassen? Aber dann mtisste ja auch die barometrische Druckdiflferenz 
zwischen Ober- und Unterseite eines horizontal liegenden Pflanzen- 
stengels ausreichen, um die Aufwartskrilmmung zu veranlassen. 



1) Die Orientirung der Thiere gegen den Schwerpunkt der Erde. (Thierischer 
Geotropismus.) Sitzungsber. d. Wiirzburger phys.-med. GeseJlsch. 1888. 

2) Pflliger's Archiv Bd. 49 S. 175. 
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Leider spricht dagegen die Thatsache, dass die GentrifugalmaschiDe 
&hnliche Krammungen ausl5st wie blosse Aenderung der OrieDtirunp; 
der Pflanze. Ea handelt sicb natttrlich bei den geotropiscben Er- 
scheinungen um Wirkungen, die durch Structurverbaltnisse der 
lebenden SubstaDz selbst ausgelOst werden und nicht durch 
den ausseren barometrischeD oder bydrostatischen Drack^). Endlich 
wies ich auch zuerst die Existenz stereotropischer KrQmmungen bei 
Thieren und die Bedeutung des Stereotropismus filr die thierischen 
Instincte nach. 

3) Eine zweite Ltlcke, die bei der Lecture von Claude Ber- 
nard's Pbysiologie g6n6rale auffd.llt, ist der Umstaud, dass es an 
Daten fehlt, welcbe erlauben, die Vorg&nge der Organbildung als 
physiologiscbe Processe aufzufassen. Die Methode, wie das zu ge- 
schehen ist, ist wieder durcb Robert Mayer's Abhandlung ge- 
geben : Die Vorg&Dge der Organbildung sind in ihrem Zusammenhang 
mit dem Stoffwecbsel darzustellen. Der erste Schritt dazu ist eine 
Energetik des Wachsthums. Seit den denkwUrdigen Untersuchungen 
von Traube und Pf offer ist in der Botanik die Arbeitsleistung 
durch den osmotischen Druck im Protoplasma als die energetische 
Ursache des Wachsthums erkannt worden. Ich wies zuerst darauf 
bin, dass bei den Thieren derselbe Umstand bestimmend ist^). 

Nachdem mir der Nachweis der bei den Pflanzen bekannten 
Tropismen ganz allgemein auch bei den Thieren gelungen war, war 
es mir klar, dass dieselben Krafte, welcbe von so gewaltigem Ein- 
fluss auf die Orientirung der Thiere sind, auch auf die Anordnung 
der Organe wenigstens bei einer Reihe von Thieren bestimmend ein- 
wirken mtissen, wie das schon in einzelnen Fallen bei Pflanzen be- 
kannt war. Nachdem ich mich im Friihjahr und Sommer 1888 ver- 
geblich bemtiht hatte, an Seethieren der Kieler Bucht einen derartigen 
Einfluss nachzuweisen, gelang mir dieser Nachweis an dem gtinstigeren 
Material der Station in Neapel zuerst im Winter 1889/90 und im darauf- 
folgenden Jabre, sowie spater in Woods Holl. Es war nunmehr moglich, 
durch bestimmte aussere Umstande, wie die Sehwerkraft, Contact, 
Licht, ein beliebiges Organ durch ein beliebiges anderes zu ersetzen 



1) Vgl. meine Abhandlung „Zur Theorie der physiologiscben Licht- und 
Schwerkraftwirkungen." Pfl tiger's Archiv Bd. 66. 

2) Untersuchungen zur physiologischen Morphologie der Thiere Bd. 2, und 
Entstehung der Aktivitatshypertrophie der Muskeln. Pfl tiger's Archiv Bd. 56. 

B. P f 1 tk s e r , AreliiT fOr Phjsiologie. Bd. 69. 19 
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Oder sogar ein schon vorhandenes Organ in ein anderes umzuwandeln ^). 
Ich bezeichnete diesen Ersatz eines Organs durch ein von ihm nach 
Form und Function verschiedenes als Heteromorphose. Seitdem sind 
anf diesem Gebiete die schOnen Versuche von Driesch, Bick- 
ford, Herbst u. A. hinzugekommen. Ich bemtthte mich femer, 
festzustellen y ob nicht auch &hnliche Heteromorphosen wie bei er- 
wachsenen Thieren sich durch Eingriffe am frisch befruchteten Ei 
feststellen liessen. Das ist mir bis jetzt nicht gelungen, dagegen 
gelang mir der erste Nachweis, dass Tropismen bei dem Auf bau der 
Organe des Embryo eine RoUe spielen, nd.mlich in Bezug auf die 
Entstehung der Zeichnung des Dottersacks von Fundulus*). 

Wie es Thiere gibt, bei denen Heteromorphosen gelingen, so 
gibt es andere, bei denen an einer Stelle nur ganz bestimmte Or- 
gane entstehen und bei denen es unm5glich ist, die erbliche An- 
ordnung der Organe durch ftussere EingriflFe zu andem. Ich bezeich- 
nete solche Thiere als polarisirte Thiere. Die verschiedenartigsten 
Umstande mogen zusammentreffen, um diese Polarisation zu Stande 
zu bringen. Ich war und bin noch geneigt, mich der Sachs'schen 
Hypothese der specifischen organbildenden Stoflfe anzuschliessen. Diese 
Hypothese setzt voraus, dass verschiedene Substanzen verschieden 
leicht in verschiedener Richtung durch den Plasmakfirper eines Thieres 
Oder einer Pflanze wandern k5nnen. Die schonen Versuche von Re id 
ilber Secretion werden die Mittel liefern, liber diese Hypothese zu 
entscheiden. Sie sind derselben einstweilen keineswegs ungilnstig. 

Ich habe diese Beispiele aus dem Thatsachengebiet der allge- 
meinen Physiologie hier ausgewahlt, um zu zeigen, dass sich auch 
neu hinzugekommene Capitel der allgemeinen Physiologie sehr gut 
in den Rahmen der Physiologie g6n6rale von Claude Bernard 
einftigen lassen. 

Was ich hier an meinen eigenen h5chst bescheidenen Beitragen 
zur allgemeinen. Physiologie gezeigt habe , lasst sich auch fur die 
viel bedeutenderen Arbeiten von Berthold und Quincke iiber 
Protoplasmamechanik, Nussbaum ilber die Theilbarkeit der lebenden 
Substanz, von Boveri ilber die Bedeutung des Kerns filr die Ver- 



1) Untersuchiingen zur physiologischen Morphologie. Bd. 1. Ueber Hetero- 
morphosen. Wiirzburg 1891 (erschienen 1890) und Bd. II. Ueber Organbildung 
und Wachsthum. 1892 (erschienen 1891). 

2) Ueber die Entwicklung von Fischembryonen ohne Kreislauf. Pfl tiger's 
Archiv Bd. 54. 
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erbungy Born, Driesch, Hertwig, Pfliiger und Roux zur 
Entwicklungsmeehanik u. s. w. anfilhren ; dass die grossartigen physi- 
kalischen und chemischen Erweiterungen , welche die allgemeine 
Pbysiologie seitdem erfahren hat, sich ohne Weiteres in den Rahmen 
von Claude Bernard's Physiologie g6n6rale einfUgen lassen, ver- 
steht sich von selbst. Ich sollte denken, dass die Physiologen ein 
Interesse daran hd^tten, dass die solide Sch5pfung von Claude 
Bernard nicht durch Infusorienversuche verdrangt werde, deren 
wissenschaftlicher Worth so lange zweifelhaft bleiben muss, bis es 
gelungen ist, dieselben durch die Thatsachen der Physiologie hoherer 
Thiere und Pflanzen aufzukl3,ren. 

4) Die physiologische Literatur besitzt ferner im ersten Bande 
von Hoppe-Seyler's Physiologischer Chemie ein ausserst knappes, 
aber vortreflfliches Lehrbuch der allgemeinen Physiologie. Das Buch 
fiihrt den Titel „ Allgemeine Biologie", und es verrath auf jeder 
Seite die meisterhafte Beherrschung nicht nur der Chemie und Physik, 
sondem auch der Biologie und Geologie. FDr den An&nger ist das 
Buch vielleicht zu gedr^ngt, aber der etwas mit den Thatsachen 
Vertraute wird in ihm die voUkommenste Theorie der Lebens- 
erscheinungen finden, welche wir bis jetzt besitzen. Wer freilich 
erwartet, in Hoppe-Seyler's Allgemeiner Biologie Abbildungen 
von Infusorien zu finden, wird enttauscht sein. Ein Lehrbuch der 
allgemeinen Physiologie, das wieder mehr dem Claude Bernard - 
schen Werke entspricht, sind Sachs' Vorlesungen tiber Pflanzen- 
physiologie. Das Buch stUtzt sich zwar hauptsd^chlich auf Be- 
obachtungen an Pflanzen, Sachs besass aber eine genaue Eenntniss 
der thierischen Lebenserscheinungen , und er war wie Hoppe- 
Seyler, Pfltiger, Claude Bernard durchaus der Meinung, 
dass die wesentlichen Lebenserscheinungen bei Thieren und Pflanzen 
die gleichen sind. Ganz in dem gleichen Sinne ist auch Pfeffer's 
Lehrbuch der Pflanzenphysiologie ein Lehrbuch der allgemeinen 
Physiologie und es hat vor Sachs den Vorzug, dass die Energetik 
der Lebenserscheinungen mehr berticksichtigt ist. Beriicksichtigen 
wir endlich noch, das Gustav Jager eine allgemeine Physiologie 
geschrieben hat, so wie dass wir Berthold ein grundliches und 
originelles Work Uber Protoplasmamechanik verdanken, das jeder, 
der sich mit allgemeiner Physiologie vertraut machen will, kennen 
muss, so haben wir zwar immer noch keine vollstandige, aber doch eine 
theilweise Uebersicht liber die Lehrbticher der allgemeinen Physiologie. 

19* 



266 Jacques Loeb: 

5) Wer die cellularphysiologischen Darstellungen der allge- 
meinen Physiologie liest, wird von der Existenz jener Werke wenig 
merken. Es ist sonderbar, durch welche Mittel Autoren und ihre 
Ansprtlche von den Cellularphysiologen beseitigt werden. Die Zahl 
meiner Beitrllge zur allgemeinen Physiologie ist beispielsweise grosser, 
als die von Ver worn. Gleichwobl werden meine Bebbachtungen 
in seinem Lehrbucb nicbt erw&bnt, wenn auch die Resultate der- 
selben ihm bei seinen Schlussfolgerungen willkommen gewesen sein 
mochten. Wie er das rechtfertigt , zeigt die folgende Stelle, bei- 
l&ufig die einzige in seinen BOchern, bei der er direct auf meine 
Arbeiten hinweist : „Im Thierreich haben in neuerer Zeit die Unter- 
suchungen von Loeb und Driesch, ebenfalls weit verbreitete 
heliotropische Erscheinungen nachgewiesen. Allein, da das Zustande- 
kommen dieser Erscheinungen, wenn es schon beim Zellenstaat der 
Pflanze nicht ganz Qbersichtlich ist, noch vielmehr im complicirten 
Zellenstaat des Thierk5rpers wegen der mannigfaltigen Betheiligung 
der Sinnesorgane , des Nervensystems , der Bewegungsorgane etc. an 
Uebersichtlichkeit verliert, so ist es zweckraftssig, wenn wir auch 
hier wieder unsere Betrachtung vor Allem an die einfachsten Ver- 
bal tnisse, wie sie in der freilebenden Zelle bestehen, anknllpfen.** 
Der „ Zellenstaat" ist eine reine Phrase, die wissenschaftlich werthlos 
ist. Diese Phrase reicht aber flir Verworn aus, um meine Arbeiten, 
die im Sinne von Claude Bernard Beitrftge zur allgemeinen 
Physiologie bilden, zu beseitigen. Roux hat schon tlber die litera- 
rischen Eigenthttmlichkeiten Verworn's Klage gefahrt, und ihn 
kurz heraus einen „Abschreiber" genannt. Verworn hat sich 
dadurch verletzt gef&hlt, aber es scheint mir, dass er das Ge- 
fllhl des Verletztseins lieber denen tlberlassen sollte, die wie ich 
durch seine cellularphysiologische Sophistik um die FrUchte ihrer 
Arbeiten gebracht werden. Denn das oben erwahnte Verhalten 
Tigerstedt's^ mir gegentiber ist wohl nur durch Verworn's 
Verhalten veranlasst. Diese Sophistik birgt, wie mir scheint, eine 
emste Gefahr ftir die Physiologie in sich und daraus 8ch5pfe ich 
das Recht, die Sache zur Sprache zu bringen. Gesetzt, Jemand 
arbeitet eine Reihe von Jahreu daran, die Mechanik eines physiolo- 
gischen Vorgangs aufzuklaren, der sowohl bei Thieren wie bei Pflanzen 
vorkommt. Nachdem der Autor zu einer Reihe von Resultaten ge- 
langt ist und dieselben von Zeit zu Zeit verSffentlicht hat, kommt 
der Am5benspecialist, macht ein paar Beobachtungen und dann ist 



Binige Bemerk. ftb. d. Begriff; d. Geschichte u. Literatar d. allg. Physiologie. 267 

er der Entdecker der Mechanik jener Lebenserscheinungen. Die 
Jahre langen Arbeiten des Andern, der das eigentliche Resultat 
erlangt hat, z&hlen ja nicht mit, die Phrase vom complicirten 
^Zellenstaat" reicht aus, ihn and seine AnsprQche zu beseitigen. 
Die Literatur wird so um ein paar Amdbenbeobachtungen reicher, 
und um ein StQck Forschung llnner. Wenn ich selbst die daraus 
resultirende Verwirrung der literarischen EigenthumsverhMtnisse aus 
dem Spiele lasse, so muss ein derartiger Zustand zu einer v51Iigen 
Verflachung der Physiologic fllhren. Wenn es namlich wahr ist, 
dassMtoner wie Robert Mayer undHelmholtz unsere grdssten 
Physiologen waren, dann besteht die Physiologic in der chemischen 
und physikalischen oder kurz energetischen Analyse der Lebens- 
erscheinungen. Schon wegen der Kleinheit des Objekts allein ist 
es ein Ding der Unmoglichkeit, exacte Bestimmungen des StofF- und 
Energiewechsels an einer dem Versuch unterliegenden AmObe oder 
Paramaecium zu machen. Um das zu thun, mtissen wir uns an 
hohere und grSssere Formen wenden, an denen auch bisher alle 
exacten Daten tiber physiologische Dinge gewonnen worden sind. 
Morphologen und Pathologen, denen die moderne Physik und 
Chemie und deren Anwendung auf die Lebenserscheinungen fern 
liegt, m5gen es als eine willkommene Botschaft begrtissen, dass die 
Beobachtung von Zellen unter dem Mikroskope und die oberflach- 
lichsten Thatsachen und Methoden der Physik und Chemie aus- 
reichen sollen, um sie bis zur Losung des Rathsels vom Leben zu 
filhren. Ich gebe mich aber der Hoifnung hin, dass die Physiologen 
nicht so rasch vergessen werden, dass in den Lebenserscheinungen 
die Faden der Physik und Chemie wunderbar verwoben sind und 
dass eine Entwirrung der Lebenserscheinungen nur darin bestehen 
kann, dass wir die Faden einzeln aufnehmen und bis in die Chemie 
und Physik zurilckverfolgen. Dabei wird es wohl auch in der Zu- 
kunft wie in der Vergangenheit sich ereignen, dass dem Physiologen 
Faden in die Hande fallen, welche der Physiker noch nicht beachtet 
Oder gekannt hat. 



